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INTRODUCCION GENERAL







1.1 La importancia del parasitismo en los estudios ecolébégicos

El parasitismo es muy probablemente el estilo de vida
mayormente adoptado 'por los organismos (Price 1980, Esch y
Fern&ndez 1993). Los parésitos muestran una extraordinaria
diversidad de formas y son absolutamente ubicuos. Tanto es asi,
que cualquier individuo animal o planta de vida libre es muy
probable que albergue al menos algin parisito (Esch y Fern&ndez
1993). A pesar de ello, la mayoria de las teorias y paradigmas
en ecologia han surgido de la observacién y/o experimentacién con
organismos de vida libre (Bush y Aho 1990). El estudio ecolégico
de los par&sitos se ha considerado histéricamente como un aspecto
marginal, siempre visto desde una perspectiva aplicada. Asi, sélo
aspectos tales como la epidemiologia, la elucidacién de ciclos
vitales o efectos patolégicos, y el uso de los parasitos como
marcadores biolégicos poseen una larga tradiciédn investigadora.

No obstante, la reciente autorreflexién sobre la estructura
de la teoria ecolégica ha subrayado la naturaleza multicausal de
cualquier patrén, y ha reconducido la antigua pregunta sobre cuél
es el mecanismo hacia més bien cudn importante es cada mecanismo

en el mundo real (Begon y col. 1990, Inchausti 1994). En este
sentido, la gran representacién del parasitismo como estrategia
ha hecho que su estudio haya ido cobrando por derecho propio un
lugar relevante en las investigaciones ecolégicas (Bush y Aho
1990).

Adem4s de por su elevada representacién en la naturaleza,
los helmintos, mds concretamente, exhiben una serie de rasgos en
su relacién con el hospedador que los hace especialmente idéneos
para explorar muchas de las cuestiones clave en ecologia (Bush
y Aho 1990):

(i) Esté&n confinados a hospedadores uUnicos durante estadios
especificos de su historia vital. Esto genera limites precisos
en las fronteras del h&bitat que ocupan, donde cualquier



poblacién esta contenida, y donde cualquier interaccién puede
tener lugar.

(ii) Los hospedadores son entidades replicables y homeostéticas.
La replicacién hace posible una comparacién cuantitativa robusta
de las entidades (poblaciones, comunidades) que alberga cada
hospedador, y a diferentes escalas. El caracter homeostatico
elimina mucha de la variabilidad aleatoria asociada al ambiehte,
'lo que favorece que ' los 'patches' ‘(hospedadores) - puedan
considerarse similares, o al menos, que su variacién pueda
establecerse més predeciblemente con arreglo a ciertos factores
(p.e., edad, sexo, etc.). Ademds, en ciertas partes del
hospedador, como en el intestino (el 6rgano mayormente ocupado
cuando los helmintos son adultos, Mettrick y Podesta 1974), la
alta correlacién entre condiciones y 1localizacién permite
relacionar con precisién la posicién con el nicho ocupado por el
parésito (Holmes 1990b).

(iii) Existe una ausencia casi universal de ciertos tipos de
interacciones, como la predacién, que simplifica mucho 1la
interpretacién de los mecanismos sobre regulacién poblacional y
estructura de la comunidad.

(iv) Salvo raras excepciones, el hospedador nace sin parésitos.
Por lo tanto, los procesos de colonizacién pueden abordarse
rigurosamente usando aproximaciones experimentales Yy
comparativas. (Es decir, los hospedadores se comportan como
islas, Kuris y col. 1980, pero véase también Freeland 1983).

(v) En estado adulto, la poblacidén dentro de cada hospedador sélo
se incrementa por inmigracién. Esto simplifica el estudio de los
factores que regulan el tamafio poblacional dentro de dichos
hospedadores.

(vi) Debido a que las comunidades de helmintos aparecen en
hébitats que por su parte estén histéricamente relacionados, es
posible investigar el papel de la historia, la coevolucién, la



colonizacién, y los efectos de las diferentes partes del ciclo
vital de modos no disponibles en los sistemas de vida libre
(Moore y Simberloff 1990).

Obviamente, estas particularidades entrafian algunas
simplificaciones que impiden una comprensién inmediata y completa
de todos los procesos que operan en sistemas de vida libre (Bush
y Aho 1990). En cualquier caso, los sistemas pardsito-hospedador
‘tienen mucho due ofrecer a 1la ‘actual teoria ecolbégica. El
creciente interés por estos organismos ha culminado en un
esfuerzo de sistematizacién y clarificacién conceptual (Esch y
col. 1990a). Este serd nuestro punto de partida, y de é1 que
hablaremos a continuacién.

1.2 La naturaleza jerdrquica de la organizacién de las

poblaciones y comunidades helminticas

Las poblaciones y comunidades de helmintos esté&n organizadas
a diferentes niveles, en donde operan diversos procesos
ecolégicos que cabe analizar de forma separada (Holmes y col.
1977, Holmes 1979, Holmes y Price 1986, Esch y col. 1990b, Esch
y Ferné&ndez 1993). Llamamos ‘'infrapoblacién' al conjunto de
helmintos de una misma especie que parasita un mismo individuo
hospedador. A éste nivel pueden operar tanto la competencia
intraspecifica como las respuestas inmunolégicas del hospedador
(Bradley 1974, Anderson y May 1978, Keymer 1982). La
'suprapoblacién'’ representa el conjunto de todas las
infrapoblaciones de una especie de helminto (en cualquier estado
de desarrollo) dentro de un ecosistema determinado. A este nivel
funcionan los complejos procesos de dispersién y transmisién (a
través de 1las redes tréficas), asi como ciertos tipos de
regulacién densodependiente (Bradley 1974). El1 nivel infra y
suprapoblacional interactian de forma muy compleja, dque no
detallaremos aqui (véase, p.e., Esch y Ferndndez 1993). Por otra
parte, se ha acufiado también el término 'metapoblacién' para
refererirse al conjunto de infrapoblaciones de una especie de
helminto en wuna Unica especie hospedadora dentro de un



ecosistema. El1 concepto es operativo debido a su carécter
analitico. En primer lugar, los procesos regulatorios que actian
a nivel de la poblacién de hospedador (p.e., mortalidad causada
por el pardsito, normalmente ligada a la distribucién contagiosa
de éste, véase Cap. 2, Pto 2.4.) son m&s f&cilmente aprehensibles
a nivel meta, que suprapoblacional. En segundo lugar, no todos
los hospedadores_jueganrun mismo papel en el mantenimiento de la
suprapoblacién. De acuerdo con la especificidad evolutiva del
'parédsito, cabe distinguir ‘entre " 'hospedadores requeridos', -
'apropiados', e 'inapropiados' (Holmes 1976, 1979). Los primeros
son esenciales para mantener las suprapoblaciones; los segundos
contribuyen de forma sustancial, pero no son suficientes por si
sblos, en tanto que los terceros actian como un sumidero para el
sistema. Por Ultimo, se ha demostrado, al menos tebricamente, que
si existe regulacidén densodependiente en una de las especies
hospedadoras utilizadas por una especie dada de helminto (no
necesariamente las requeridas), toda la suprapoblacién quedaria
regulada (Anderson 1976, Holmes y col. 1977). Esto hace
aconsejable el estudio separado de las metapoblaciones para
entender la dinémica global de la suprapoblacién.

En el caso de comunidades, los conceptos son en cierto modo
paralelos a los anteriores. Es decir, las 'infracomunidades' son
conjuntos de infrapoblaciones que coexisten en un mismo
hospedador individual, donde pueden darse las interacciones
interespecificas. La 'comunidad componente' seria el conjunto de
infracomunidades en una especie hospedadora de un ecosistema
dado. La comunidad componente es un concepto ecolégicamente més
real cuando el conjunto de especies de helmintos que pueden
aparecer en cada infracomunidad est& esencialmente filtrado a
nivel de especie hospedadora (por especificidad) (Holmes 1990a).
Cuando la especificidad es poco importante, la combinacién de
especies de cada infracomunidad es m&s aleatoria, y la comunidad
componente es la simple suma de infracomunidades. Por Gltimo, la
'comunidad compuesta' consiste en todas las comunidades parésitas
de un ecosistema. El concepto es racional, pero normalmente sélo
resulta operativo cuando se usa para entender el intercambio de




especies de helmintos en una comunidad de hospedadores
relacionados (Véase Holmes y col. 1977, Stock y Holmes 1987a).
La especificidad, tal como la hemos entendido mé&s arriba, hace
que los hospedadores requeridos y apropiados tiendan a
relacionarse filogenéticamente. Esto normalmente restringe mucho
el nimero de especies hospedadoras necesaria para entender la
estructura de un grupo escogido de comunidades helminticas.

1.3. Estudios ecolébégicos sobre parésitos de cetlceos y de la

franciscana

El estudio ecoldégico de los pardsitos de cetéceos refleja
fielmente la situacién comentada en el punto 1.1. No obstante,
en este caso habria gque afiadir ademds las imposibilidades
metodolégicas y logisticas propias de sistemas observacionales
no manipulables (véase el punto 1.5.1.). Asi pues, existe una
cierta tradicién en el estudio de patologias parasitarias (véase
Howard y col. 1983, Dailey 1985), un cierto conocimiento de los
ciclos vitales de especies de paré4sitos de cuyos estados
intermediarios infestan hospedadores de interés comercial (p.e.,
Anisakis simplex en peces, Smith y Wootten 1978), y un interés
creciente de los pardsitos de cetdceos como marcadores
poblacionales {p.e., Walker 1990, Dailey y Vogelbein 1991, Mead
y Potter 1990).

Desde un enfoque més centrado en el parédsito, uno de los
primeros (y escasos) trabajos que traté con cierta profundidad
las peculiaridades filogenéticas, ecolégicas y biogeogréaficas de
la helmintofauna de los cetlceos se debe a Delyamure (1955). No
obstante, desde una perspectiva tedérica mas actual (es decir,
bajo la concepcién de una organizaciédn jerdrquica), los estudios
son prélcticamente inexistentes. En realidad, podrian reducirse
a las investigaciones sobre 1las comunidades comunidades
intestinales del calderén comin (Globicephala melas) y pulmonares
de la marsopa comin (Phocoena phocoena) (Balbuena 1991, Balbuena
y Raga 1993, y Balbuena y col. 1994). La aportacién fundamental



de estas investigaciones ha sido la de enfatizar la importancia
de los determinantes histéricos en las comunidades componentes
de helmintos de cetédceos. (Esta temdtica se desarrollaré
extensamente en el capitulo 7).

En el caso de la franciscana (Pontoporia blainvillei), se
han realizado basicamente estudios taxonémicos. Schmidt y Dailey
(1971) Brownell (1975, 1981, 1989), Kagei vy col. (1976),
‘identificaron diferentes especies  de helmintos a  partir de -
material de un nutrido nimero de delfines capturados
accidentalmente en Uruguay durante el periodo 1970-1973. Muy
recientemente, se ha ampliado la informacién parasitolégica con
datos de la costa sur de Brasil (Santos y col. en prensa). Hasta
la fecha, no se dispone de datos de la costa de Argentina.

1.4 Biologia y ecologia de la franciscana

La franciscana, tonina, o delfin del Rio de 1la Plata
(Pontoporia blainvillei) es uno de los odontocetos actuales méas
pequefios. Su distribucién se restringe a la zona central de la
costa occidental Sudamericana, desde la Peninsula de Valdés (42°
30'S) en Argentina, hasta el rio Doce (19° 37'S), en Brasil
(véase Fig. 1.1.). Tradicionalmente se ha considerado como el
inico representante marino de los "delfines de rio" (fam.
Platanistidae). No obstante, las relaciones filogenéticas dentro
del grupo han cambiado radicalmente en los udltimos afios (véase
Barnes y col. 1985, De Muizén 1988). Asi, actualmente el grupo
se considera parafilético, y P.  blainvillei (familia
Pontoporiidae) sélo se relacionaria més directamente con Inia
geoffrensis, el delfin del Amazonas (superfamilia Inioidea).

Pontoporia blainvillei es una especie comparativamente bien
conocida con respecto a otros cet4ceos sudamericanos (vease
Capozzo y Junin 1991). No obstante, algunos de los aspectos clave
necesarios para su conservacién (tamafio poblacional, numero de
stocks, migracién) son virtualmente desconocidos (Perrin vy
Brownell 1989, Monzén y Corcuera 1991). Se trata de una especie



costera (probablemente la que méds, de entre todos los cetéceos
de la costa occidental sudamericana). Se ha observado
extremadamente cerca de la costa en primavera (Crespo y Harris
1992, -ha llegado a acercarse incluso a menos de 10 m de la
playa, Junin y Castello 1994), y algo més alejada de ella en
invierno (Bordino e Ifiiguez 1994). Aunque se ha especulado sobre
posibles movimientos migratorios a lo largo de la costa (Pilleri
1971), lo cierto es que no se sabe si realiza algin tipo de
‘desplazamiento regional. Hay alguna evidencia de que podria ser
sedentaria en Argentina y Uruguay durante la primavera (Aznar y
col. en prensa). Ademés, 1la especie es fundamentalmente
solitaria, o, a lo sumo, forma grupos de pequefio tamafio.

La mayor parte de la informacién biolégica sobre P.
blainvillei proviene de las intensas capturas accidentales en
pesquerias, sobre todo en Uruguay y Argentina (Praderi y col.
1989, Pérez-Macri y Crespo 1989, Corcuera y col. 1994). En
Brasil, s6lo la alimentacién se ha estudiado con cierto detalle
(Pinedo 1982). Las capturas accidentales han permitido obtener
informacién abundante sobre biologia reproductora (Brownell 1984,
Monzén y Corcuera 1991), alimentacién (Fitch y Brownell 1971,
Pinedo 1982, Pérez-Macri 1987, Brownell 1981,1989) y anatomia
(Yamasaki y col. 1974, 1975a,b, 1976a,b).

El ciclo reproductor de P. blainvillei es bianual en
Uruguay, pero existen indicios de que pueda ser anual en
Argentina. El sistema de apareamiento no se conoce con certeza,
pero la prediccién a partir del tamafio testicular es que no seria
tipicamente poligémico como el de otros cetéceos (Brownell 1989).
En Uruguay y Argentina, los partos suelen tener lugar a mitad de
primavera (mitad de noviembre-mitad de diciembre). Cada hembra
pare un dnico descendiente tras unos 10-11 meses de gestacién.
El periodo de lactancia dura unos 9 meses, aunque ha partir del
tercero las crias comienzan a consumir alimento sélido. En
Uruguay, los individuos alcanzan la madurez sexual a una media
de 2,7 afios, para una esperanza de vida estimada de unos 15 afios.
En Argentina, se ha sugerido que las hembras pueden alcanzar la



madurez sexual entre los 5 y 7 aflos, aunque sobre el andlisis un
tamafio muestral muy bajo (Corcuera y Monzén 1990).

En general, la franciscana se alimenta de un gran nimero de
peces demersales y benténicos, a los que puede alcanzar gracias
a su rostro extremadamente alargado. La otra parte esencial de
su dieta son los cefalbpodos, y en concreto, el calamar Loligo
sanpaulensis. La dieta se ve complementada con camarones. El
‘espectro alimentario difiere parcialmente en las tres &reas donde
se han estudiado contenidos estomacales (norte de Argentina,
Uruguay y sur de Brasil). Este es un reflejo del moderado
oportunismo tréfico de la especie. P.e., cuando se introduce en
zonas relativamente salobres, como el rio de la Plata, la dieta
cambia en gran medida (Praderi 1986). En cualquier caso, un
resultado similar de todos 1los estudios es que, aunque 1la
franciscana preda sobre un amplio nimero de especies, sé6lo dos
o tres constituyen la base esencial de su dieta. Se han detectado
diferencias regionales en la seleccién de tamafio de presa, y
cambios estacionales (Brownell 1989). Asimismo, en el sur de
Brasil también se han detectado variaciones cuantitativas
relacionadas con el sexo (las hembras comen més cefalbédpodos que
lo machos), y la edad (los inmaduros comen mAs decépodos que los
adultos) (Pinedo 1982).

Desde un punto de vista parasitolégico, hay dos aspectos
anatémicos de notable interés en esta especie. El primero de
ellos es la ausencia de estbémago mecédnico, tipico de todos los
cetdceos (véase seccidén 2.2.1). La ausencia de dicha estructura
en la franciscana (y en otras cuatro especies de cetéaceos) sigue
siendo un tanto misteriosa en términos funcionales (Yamasaki y
Kamiya 1981). El1 segundo aspecto llamativo es la extremada
longitud del intestino (una media de 45 m); probablemente es el
vertebrado con un intestino més largo respecto a su longitud
corporal. La importancia de ambos rasgos se ver& plenamente
justificada en las secciones subsiguientes (véase también seccién
2.2.1).



1.5 Objetivos y Justificaciédn del trabajo

1.5.1 La inferencia 'débil', la demarcacién de objetivos, y el
interés de un estudio ecoldgico sobre helmintos de cetéceos

Frecuentemente se ha definido la ecologia como "el anédlisis
experimental de 1la distribucién y abundancia®™. El1 término
'experimental' plantea el problema basico de cﬁalquier estudio
‘ecoldgico meramente observacional:  trabaja sobre  'inferencia
débil', es decir, sobre vinculos inciertos entre patrones y
mecanismos. En ecologia, la simple descripcién estadistica de
patrones es siempre el punto de partida. Sin embargo, las medidas
correlacionales no pueden elucidar mecanismos sin ayuda de
experimentacién o modelizacidédn (Price 1986, Aho, 1990, Simberloff
1990, Levin 1992, Janovy y col. 1992, Sousa 1994). Esto puede
ilustrarse bien con un par de ejemplos. El primero (Scheffer y
Beets 1994) alude a los problemas de causalidad. Sin informacién
adicional ni experimentacién, podria asumirse que el balanceo de
los &rboles produce el viento, o viceversa. La variacidén en el
sistema es predecible y podemos decir, en un sentido laxo, que
tenemos un patrén. Obviamente, el problema estriba en determinar
qué es causa y qué consecuencia (si es que se asume una causa
inica). (Desde un punto de vista aplicado, la diferencia no es
trivial si decidieramos cortar Arboles para evitar que el viento
soplase). El otro ejemplo trata de la imposibilidad de eleccién
entre varias hipétesis alternativas. Abramsky y Sellah (1982)
descubrieron un patrén interesante en la seleccibédn de hibitat de
dos especies relacionadas, A 'y B. En condiciones de alopatria,
una poblacién de A colonizaba dos hédbitats distintos, X e Y. Otra
poblacién de A, geograficamente cercana, habitaba en condiciones
de simpatria con B. Sin embargo, en este caso, A s6lo se encontréd
en el hibitat X, mientras que B colonizé Y. De este patrén podria
inferirse (quiz& con gran conviccién) que entre ambas especies
habia un fenémeno de exclusidén competitiva. Pero cuando Abramsky
y Sellah (1982) eliminaron toda la poblacién de B, la poblacién
de A en dicha &rea ni incrementé en nimero ni colonizd el hébitat
Y. Al parecer, la falta de preferencia por el hébitat Y era un
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caridcter genéticamente fijado en esta poblacién. La mayoria de
situaciones interpretativas sin experimentacién quiz& no deparan
sorpresas tan extremas, porque se dispone de informacién
adicional que permite escoger preferentemente alguna(s) hipbdtesis
de entre un conjunto de alternativas potenciales. Podriamos decir
que tenemos especulacidén disciplinada, y que, dependiendo de la
"disciplina"™ del observador, dicha especulacién puede ser cabal

.a las que se puede tratar de responder con cierta credibilidad.
Por tanto, un problema que hay que reconocer de entrada es que
las interpretaciones de este trabajo se basan, necesaria e
ineludiblemente, en el andlisis de patrones.

Las investigaciones sobre helmintos de cetAceos sufren
también la incertidumbre de los muestreos. Los patrones obtenidos
en otros sistemas parédsito-hospedador donde la experimentacién
es muy dificultosa, pueden a veces confrontarse con "experimentos
naturales"™ disefiados sobre muestreos futuros especificamente
orientados. Razones éticas (o en todo caso, legales) impiden
incluso esta aproximacién en los cetéceos. NStese que el problema
puede afectar incluso a la homogeneidad del muestreo, y, con
ello, a la posibilidad de obtener alguna informacién ecolégica
de interés (véase Janovy y col. 1992). En definitiva, las
preguntas con sentido que un ecblogo podria hacerse en este caso
vienen mayormente determinadas por los avatares del muestreo. En
otras palabras, los objetivos en este estudio se trazaron
racionalmente sobre la base de lo que habia disponible.

De un modo m&s formal, este problema tiene que ver con la
distincién entre investigaciones centradas en ‘problemas' frente
a las centradas en 'sujetos'. De algunos trabajos recientes sobre
ecologia parasitaria (p.e, Bates y Kennedy 1991a,b, Bush y col.
1993, etc.), se puede extraer la conclusién de que sblo el uso
de sistemas parésito-hospedador manipulables permite dirigirse
a la mayoria de cuestiones clave en ecologia de poblaciones y
comunidades de parésitos. Asi pues, gqué tiene que ofrecernos el
estudio ecolégico de los parésitos de cetéceos?
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Nosotros distinguiriamos al menos dos aportaciones
esenciales. En primer lugar, resulta de importancia capital la
simple descripcién de patrones, 38i se obtienen a escalas
relevantes en el contexto de problemas ecolégicos bien
delimitados. P.e., Aho y Bush (1993) trataron el problema de las
interacciones entre procesos locales y regionales como
determinantes de la riqueza local de especies de helmintos. Sin
embargo, un requisito aparentemente trivial estaba sin
‘'solucionar: en la mayoria de estudios que usaron no -se ‘habia
registrado numéricamente si las especies locales eran raras o
frecuentes, de modo que dichos autores tuvieron que estimar 1la
riqueza local a partir de listados. Es decir, en cualquier
programa de investigacién (sensu Lakatos 1975, o Kuhn 1977) la
mayoria del esfuerzo debe depositarse en describir el mundo bajo
reglas provisionales conscientes. Generar materia prima adecuada
para la solucién de enigmas (sensu Kuhn 1977) es la funcién
imprescindible y el destino de mucha investigacién. E1 otro
aspecto importante es que los patrones que se obtienen en
sistemas aparentemente extremos pueden circunscribir conjuntos
razonablemente restringidos de mecanismos; a veces, pueden
sugerir alternativas no contempladas desde el estudio de sistemas
mé&s convencionales. Los resultados de Blair y Hudson (1992) sobre
las desigualdades en la maduracién en poblaciones de trematodos
del dugon (Dugong dugon), o la sugerencia de Balbuena y Raga
(1993) acerca de la importancia de 1los historia en 1la
estructuracién de las comunidades helminticas de cetéceos,
podrian ser buenos ejemplos de esta situacién.

A propésito de la competencia vy la teoria de nichos,
Simberloff (1982) expresd su preferencia por plantear preguntas
modestas y curiosas en el contexto de sistemas concretos, en vez
de tratar de utilizarlos sistemdticamente para contrastar teorias
generales. Nosotros hemos tomado esta idea en un sentido amplio,
tratando de ofrecer respuestas a algunas de las cuestiones que
se nos han planteado durante la exploracién de este sistema
"duro", y completamente virgen.
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1.5.2 Objetivos

Como ya se ha sugerido, los objetivos se trazaron a partir
de la disponibilidad del material, el tipo de muestreo (véase Cap
2, Pto 2.1), la 'promesa de éxito' de las posibles cuestiones,
y la problemdtica expuesta en los anteriores trabajos sobre
comunidades de helmintos en cetaceos (véase mas abajo, y el
capitulo 7). Planteamos un esquema de anélisis jeiérduico, que
‘englobase aspectos a nivel de "individuos, ‘poblaciones y -
comunidades. Los objetivos del presente trabajo fueron 1los
siguientes:

1) Incrementar el conocimiento sobre la parasitofauna de la
franciscana en aguas de Argentina, donde todavia no habia sido
estudiada. Asimismo, aportar nuevos datos sobre la biogeografia
de las especies de helmintos encontradas.

2) Elucidar patrones de selecciédn de h&bitat dentro del
hospedador de las tres especies de helmintos principales de P.
blaimvillei en el &rea de estudio. La seleccién de hébitat es un
fenémeno individual (Rosenzweig 1991). No obstante, en un estudio
de estas caracteristicas, las elecciones comportamentales deben
transformarse en medidas de distribucién de la poblacidén en
diferentes tipos de hé&bitats. En este sentido, nuestro objetivo
explicito fue el de relacionar la seleccién de hébitat con 1la
estructura infrapoblacional de cada una de las tres especies.
Para cada una de las tres especies, la pregunta mAs relevante a
la que se pretendid contestar estard mejor contextualizada en su
capitulo correspondiente.

Con respecto a este objetivo, hay que seflalar tres
advertencias previas: (1) la interpretacién puede ser
extremadamente compleja en situaciones multiespecie. La eleccién
de un estudio en profundidad de seleccién de hébitat en un
sistema de dificil andlisis respondié a una promesa de éxito
inicial: una exploraciém preliminar indicé cada especie mostraba
preferencias de hébitat claramente distintas y no compartidas.
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Poe ®llo, no se esperaban a priori interacciones importantes
entre especies; (ii) la intepretacién de la selecciédn de hébitat
depende totalmente de la escala de andlisis (Lymbery y col. 1989,
Orians y Wittenberger 1991). En nuestro caso, la escala temporal
estd fijada de antemano (es decir, sélo tenemos "instant&neas"
del proceso). Asimismo, en el andlisis espacial teniamos que
evitar los artefactos de posibles movimientos post-mortem de los
vermes (Crompton 1973), por lo que la escala no pddia ser
‘excesivamente fina, pero tampoco trivial. Se planteb6 la escala -
de divisién del hdbitat atendiendo a dicho compromiso; (iii) sélo
se considerd el eje lineal entro del tracto digestivo,puesto que
es el uUnico potencialmente accesible en un estudio de estas
caracteristicas.

3) Investigar la influencia de los factores ecolégicos y
evolutivos en la organizacién de las comunidades helminticas de
P. blainvillei. Atendiendo a la estructuacién jeradrquica de las
comumnidades helminticas arriba expuesta, planteamos tres
cuestiones mds concretas dentro de este objetivo:

3a. Discutir la importancia de la competencia
interespecifica en la estructuracién de las infracomunidades, a
la luz de los resultados del objetivo 2. Este es un aspecto que
raramente se ha tocado en el caso de las comunidades helminticas
de cetéaceos (véase Balbuena 1991).

3b. Comparar la riqueza, diversidad y predecibilidad de las
infracomunidades de helmintos en la franciscana con respecto a
las del calderén comin, la tnica especie de cetéceo analizada
previamente en conjunto (Balbuena 1991, Balbuena y Raga 1993).

3c. Evaluar la importancia de las consecuencias ecolégicas

de la historia evolutiva de los cetéiceos en la riqueza de la
comunidad componente actual de los helmintos de la franciscana.
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2. MATERIALES Y METODOS GENERALES
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2.1 Obtencién de los hospedadores. Homogeneidad del muestreo

Los delfines utilizados en el presente estudio provienen de
dos localidades de la provincia de Buenos Aires (Argentina):
Necochea (38°37'S, 58°50'W) y Claromecé (38°52'S, 60°05'W) (Fig.

pesca cubierta por la flota de ambas localidades es practicamente

" adyacente (Fig. 2.1.). La recoleccién de los delfines y la toma = .

de los parémetros biolégicos principales fue llevada a cabo por
J. Corcuera, F. Monzén, del Museo Argentino de CC. Naturales.

En Necochea y Claromecd, dos artes de pesca producen
mortalidad de pequefios cetlceos durante la primavera y comienzos
del verano: las redes de cerco (utilizadas para la captura de la
anchoa, Engraulis anchoita y la caballa, Scomber japonicus) y los
trasmallos (utilizados para diferentes especies de tiburones:
Galeorhinus galeus, Mustelus spp., Eugomphodus taurus y Squatina
argentina) . En Necochea, se hizo un seguimiento de las capturas
accidentales en trasmallos durante la primavera de 1988-1990. En
Claromecé, las actividades pesqueras se controlaron durante la
primavera de 1989-1990 (véanse detalles de los periodos de
seguimiento en Corcuera y col. 1994). En ambas localidades, la
especie principalmente afectada por las capturas durante dicho
periodo fue la franciscana (46 individuos), aunque también se
capturaron 8 marsopas espinosas (Phocoena spinipinnis), 2
delfines oscuros (Lagenorhynchus obscurus) y un delfin comin
(Delphinus delphis).

En la Tabla 2.1. se encuentran los datos sobre sexo, edad,
longitud, fecha, distancia a la costa y profundidad de captura
de las 46 franciscanas (véanse detalles sobre la obtencién de
estos datos en Corcuera y col. 1994). Respecto al sexo, hubo una
mayor proporcién global de machos (29) frente a hembras (17),
aunque sin diferir de una proporcién 1:1 (X%= 3,13 gl=1 p>0.05).
La proporcién de sexos tampoco varibé de forma significativa entre
afios (X?= 2,88 gl=2 p> 0,05). La edad pudo estimarse en 42 de los
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46 delfines (Tabla 2.1.). Una buena parte de los individuos de
la muestra fueron jbévenes (criterio:< 2,7 afios, 27 individuos);
19 fueron adultos. Nueve individuos fueron menores de un afio (de
8 meses de edad). Falta, por consiguiente, una total
representacién de individuos adultos seniles. Esta parece ser la
norma en las capturas de las costas de Argentina (véase Pérez-
Macri y Crespo 1989). La mediana de la edad no difirié
significativamente entre afios (test de Kruskal—Wéllis, H= 0,425,
- p>>0,05), ni con respecto al sexo (test.de Mann-Whitney, U='159, -
P>0,05). El1 reducido tamafio muestral no permitié evaluar
fiablemente efectos de interaccién entre sexo, edad y afio. En
cualquier caso, la muestra parece notablemente homogénea respecto
a dichas variables por separado. Con respecto a la distancia a
la costa y la profundidad de captura, casi la totalidad de las
capturas (89,1 %) ocurrieron entre 0,2 y 5 millas naidticas. Buena
parte de las capturas corresponden a profundidades de 2-10 m
(41,3 %); el 95% estuvo comprendido entre 2-40 m.

La variable con mayor heterogeneidad interanual fue la fecha
de captura. En la Tabla 2.1. puede verse que, correspondiendo con
los periodos de seguimiento (Corcuera y col. 1994), las capturas
se concentraron a principios de octubre, en 1988; a mediados de
diciembre, en 1989; y en la segunda quincena de octubre, en 1990.
Esto significa que los efectos anuales y los mensuales quedan
inevitablemente confundidos.

Janovy y col. (1992) establecieron dos condiciones de
homogeneidad de muestreo de hospedadores, en el contexto de un
estudio de comunidades parésitas. En primer 1lugar, los
hospedadores deberian provénir de wuna Unica localidad.
Evidentemente, esto depende de la escala de estudio (que puede
variar por factores tales como el tamaifio del hospedador, y su
movilidad); también depende de los objetivos marcados. Necochea-
Claromecé puede tratarse a todos los efectos como una inica
localidad, ya que la regién posee caracteristicas similares, las
dreas de pesca son adyacentes, y el tipo de anadlisis en las
comunidades no requirié escalas m&s finas (véase cap.7). La
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segunda condicién es que el muestreo se realice en periodos més
cortos que el necesario para que los parisitos completen su ciclo
vital. Esta condicién se cumple con seguridad, dada la gran
concentracién temporal de todos los muestreos.

En definitiva, el muestreo de P. blainvillei, aunque
repartido en tres aflos, es considerablemente homogéneo. Sélo cabe
sefialar dos factores de sesgo: la falta de individuos adultos
" seniles y la no homogeneidad temporal entre -afios dentro del-
trimestre primaveral. El1 efecto de ambos se evaluaré
pertinentemente, si es el caso, en capitulos posteriores.

2.2. Anélisis y conservacién de las muestras

Los trasmallos se revisaron diariamente (salvo que las
condiciones climatoldégicas no lo permitiesen), por lo que el
tiempo médximo transcurrido entre la muerte y la recogida de los
delfines fue de 24 horas, salvo en dos casos en que fue de 48.
Los delfines se analizaron inmediatamente tras su captura, o se
congelaron a -30°C para su posterior examen.

La mayoria de los andlisis se efectuaron en el Laboratorio
Hidrobiogrdfico de Puerto Quequén, cerca de Necochea. La piel y
aberturas naturales se examinaron in situ para buscar
ectoparédsitos o forontes. La grasa y misculo de la regién
anogenital se corté en intervalos de aprox. 1 cm, buscando larvas
de cestodos Phyllobothriidae. Los pulmones se cortaron siguiendo
los bronquios, y cortando minuciosamente el parénquima. El
corazbén, pancreas e higado se cortaron a intervalos regulares y
las rodajas se lavaron y examinaron bajo cedazo (luz: 1 mm).
También se examinaron los senos aéreos. Por su especial interés,
el andlisis de estémago y el intestino se detallard a
continuacién. Los intestinos se conservaron congelados, en
formol, o en alcohol, y fueron posteriormente analizados en la
Facultad de CC. Biolbégicas de la Universidad de Valencia.
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2.2.1 Anatomia y anélisis del estémago y el intestino

El estémago de los cetédceos est& subdividido, anatdémica y
funcionalmente (fig. 2.2a.). La parte final de un esbéfago
gueratinizado se ensancha para formar una bolsa denominada
éstbémago mecdnico'. Una de las funciones del estémago mecénico
es la de almacenamiento (ya que las presas llegan enteras)
(Desportes 1985). En esta cé&mara existe también una intensa
accibébn mecénica, 'y probablemente quimica, gracias al jugo-
gastrico procedente del estémago propiamente dicho (Desportes
1985). Tras esta bolsa se abre el estémago sensu stricto, que es
bilocular. Existe wuna primera parte findica, el ‘estémago
quimico', o 'principal', cuya mucosa es puramente glandular. En
€l tiene lugar la digestiédn quimica principal del alimento. El
estémago quimico conecta, mediante un estrecho 'conducto de
conexién', con el 'estbébmago pilérico', cuya mucosa secreta mucus
Y regula el pH antes de que el quimo pase al duodeno (Harrison
y col. 1970, Smith 1972). El1 conducto de conexién parece
funcionar como un esfinter, que impide el paso de materiales
duros, y quizi el agua de mar que entra con el alimento (Harrison
y col. 1970, Smith 1972, Yamasaki y col. 1974). Histolbégicamente,
puede considerarse como parte el estdémago pilérico. El estdmago
pildérico desemboca en el intestino; ambos estan separados por el
esfinter pilérico. Otra particularidad de los cetédceos es que la
zona proximal del duodeno se ensancha transversalmente para
formar una 'ampolla duodenal', cuya funcién no resulta del todo
clara. De acuerdo con ciertos autores, podria ser un lugar de
retencién de bills, puesto que los cetlceos no poseen vesicula
biliar (Yamasaki y col. 1976a). Sin embargo, en la franciscana,
el conducto hepatopancreidtico desemboca més abajo, por lo que la
explicacién no parece ser universal (Yamasaki y col. 1975a,
1976a). En cualquier caso, Read (1950) consideré que en los
vertebrados en general existia una continuidad entre la zona
pilérica del estémago y la regién de las gléndulas de Brunner
(correspondiente al duodeno mé&s proximal). En cetéceos, Olsen y
col. (1994) observaron que la mucosa de la ampolla duodenal era
microscédpicamente similar a la de la estémago pilérico.
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El estémago de 1la franciscana muestra una diferencia
fundamental con este patrén general: no presenta estédmago
mecénico, de manera que las presas se acumulan en el estémago
quimico (véase Yamasaki y col. 1974) (fig.2.2b.). La falta de
estémago mecénico se ve compensada por un mayor tamafio del
estémago quimico, en comparacién con el de otras especies de
cetéceos (véase, p.e., Harrison y col. 1970, Despértes 1985). Los
" contenidos del estémago se separaron en las cémaras principales.
El conducto de conexién se incluybd como parte del estémago
pilérico. La ampolla duodenal se separé como tal del resto de
intestino. Los contenidos se lavaron en un cedazo (luz: 1 mm),
recogiéndose todos los helmintos.

El intestino de la franciscana es excepcionalmente largo
(40-52 m), y en él1 sblo es regionalmente distinguible un corto
intestino grueso (73-90 cm) (Yamasaki y col. 1975a). En 20 casos,
el intestino sensu stricto (es decir, desde el final de la
ampolla) se cortd en secciones de 1 m. En los 26 casos restantes,
se dividié en 30 secciones de igual longitud, lo que hace que las
distribuciones de los helmintos sean mds exactamente comparables.
El contenido de cada seccién se lavd sobre un cedazo de 0.02 mm.

2.3 Métodos de conservaciébn, aclarado y montaje de los individuos

helmintos

La congelacidén de los hospedadores y/o sus visceras puede
afectar el estudio de los helmintos desde un punto de vista
taxonémico (Gibson 1985), debido a la formacién de cristales de
hielo que pueden dafiar las estructuras de éstos. Por ello, este
problema potencial se tuvo presente a la hora de valorar ciertos
caracteres morfolégicos de utilidad en la determinacién de las
especies, en especial los relacionados con la estructura de
tegumentos y epitelios, como espiculas, papilas, etc.

Los especimenes recolectados se lavaron en solucién salina
9%, conservandose en alcohol 70%. Los acantocéfalos y nematodos
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se aclararon en glicerina o lactofenol, segin fuesen de pequefio
o gran tamafio, respectivamente. Para su determinacién se montaron
en preparaciones extemporédneas. En el caso de los digénidos, los
especimenes se tifieron en Acetocarmin de Semichon y Azul Celeste,
se deshidrataron en un tren de alcoholes de riqueza creciente,
se aclararon en xilol, y se montaron en Bdlsamo de Canadad. En una
de las dos especies de digénidos, Hadwenius pontoporiae, también
se practicaron cortes seriados de 10-15 uym, y se tifieron con
" hematoxilina &cida de Ehrlich y eosina.- o

2.4 Terminologia empleada. Métodos analiticos generales

2.4.1. Terminologia

La terminologia del presente trabajo sigue la recomendada
y usada por Margolis y col. (1982), Bush y Holmes (1986b), y Esch
y col. (1990b). No obstante, es necesario hacer algunas
aclaraciones sobre el uso y denominacién de algunos términos.

En primer lugar, en este trabajo se asume que 'hébitat' y
'localizacién' son aproximadamente intercambiables. Margolis y
col. (1982) hablan de 'site' o 'location' para referirse al
tejido, érgano, o parte del hospedador donde se encuentra un
pardsito, y reservan el término 'hébitat' no sélo para la
localizacién fisica, sino también para las caracteristicas
fisicas y quimicas sociadas a dicha localizacién. En el tracto
digestivo, cada localizacién muestra un conjunto de
caracteristicas predecibles, que permiten asumir que cada
localizacidén es equivalente a un hébitat (dentro de una escala
definida). En el mismo contexto, Holmes (1990b) establecié un
paralelismo entre 'hé&bitat' y 'nicho', debido a que el fuerte
gradiente fisicoquimico en la regidén gastrointestinal permite que
la posicién ocupada por un helminto pueda usarse como una primera
aproximacién del nicho ocupado por éste. Por tanto, podemos
hablar de nicho (en el sentido lineal arriba indicado) para
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referirnos a las distribuciones m&s o menos restringidas de cada
helminto dentro del tracto digestivo.

Respecto al uso del término 'nicho', se ha utilizado en un
sentido infrapoblacional, y metapoblacional. Al primero se le ha
denominado 'realized' en inglés; al segundo, 'fundamental'. En
este trabajo se usaradn las traducciones literales de dichos
términos ('realizado/a' y ‘'fundamental') para ofrecer un
- paralelismo sencillo de seguir. En el mismo sentido se utilizarén-
los términos 'distribucién realizada' (la de una infrapoblacién
dentro del hospedador), y 'fundamental' (la del conjunto de
hospedadores).

El término 'metapoblacién', como ya se adelantd (Pto. 2.2.)
tiene un significado ecolégico, el de el conjunto de
infrapoblaciones de un parésito en una poblacién de hospedadores.
Sin embargo, también se ha usado en un sentido muestral, para
indicar el conjunto de infrapoblaciones de una especie de
parédsito en una muestra analizada de una especie hospedadora.
Aqui también se empleard 'metapoblacidén' en ese contexto.

En este trabajo hemos acufiado algunos términos por las
necesidades particulares a la hora de expresar algunos conceptos.
A nivel poblacional, la necesidad de distinguir entre fracciones
de infrapoblacién que habitan en diferentes hébitats dentro de
una escala definida, nos ha obligado a introducir el término
'*subinfrapoblacién, no muy eufénico, pero econdémico en cualquier
caso. Del mismo modo, hablaremos de 'abundancia total' para
referirnos a la suma de individuos de cualquier especie de
helminto dentro de un hospedador individual, y, por tanto, la
'abundancia media' no es sino la media de vermes de cualquier
especie, calculada en una muestra de hospedadores, e incluyendo
individuos no parasitados (por equivalencia con la ‘'abundancia
media' de Margolis y col. 1982, para cada especie de parésito).
En el mismo sentido, se utilizar&n los términos 'prevalencia',
'abundancia' e ‘'intensidad' para subinfrapoblaciones definidas
(p.e., 'prevalencia intestinal de la especie x'), aun cuando
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originalmente son conceptos que se utilizan considerando 1la
infrapoblacién global.

El término 'intesidad-dependencia' y sus derivados no son
equivalentes a ‘'densidad-dependencia' en el caso de los
parédsitos, porque existen mecanismos de requlacién dependientes
de la intensidad, pero no necesariamente tienen relacién con la
densidad (p.e., las respuestas inmunes del hospedador).

No existe un equivalente castellano apropiado para el
término 'assemblage', que se refiere (en un sentido "aséptico")
a la confluencia espacio-temporal de un conjunto de especies, sin
implicar una estructura emergente (por medio de interacciones
entre ellas) (Simberloff 1990, Janovy y col. 1992). En este
Gltimo caso, algunos autores hablan entonces de 'communities'.
En puridad, el término castellano 'comunidades' debe utilizarse
pues en ambos sentidos, sin implicar necesariamente una entidad
superorganismica.

Se ha mantenido, por economia, el término anglosajén
'fitness'. También por economia, diversas localizaciones vy
nombres de los par&sitos se han abreviado en el texto, y en las
tablas y figuras. A fin de evitar confusiones, nétese que estén
definidas cuando aparecen por primera vez.

2.4.2. Metodologia

La prActica totalidad de los an&lisis efectuados en este
trabajo son exploratorios. Noétese que la diferencia entre
andlisis exploratorios y confirmatorios conlleva diferentes
niveles de exigencia en la aplicacién de técnicas estadisticas
(Williams 1983). En ese sentido, algunas exigencias (p.e., que
un coeficiente de correlacién deba ser > 0,7 para tener
significado biolbégico, Riggs y col. 1987) pueden parecer
excesivas. Con todo, se ha procurado mantener el mdximo nivel de
exigencia en la aplicacién de los tests.
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Buena parte del trabajo de elucidacién de patrones se basa
en andlisis correlacionales. Puesto que el nivel de significacién
real depende del nimero de pruebas efectuadas (Wilkinson 1990),
todos los anédlisis que implicaban comparaciones miltiples se
corrigieron por la desigualdad de Bonferroni (dividir el nivel
de significacién por el nimero de pruebas realizadas). La
idoneidad de todos los analisis de regresidén se evalud muy
cuidadosamente, examinando los residuales, con respecto a
" normalidad, homocedasticidad, autocorrelacién, y presencia de-
puntos influyentes o extremos (Netter y col.1985). Los an&lisis
discriminantes se plantearon desde un punto de vista exploratorio
y descriptivo (véase las implicaciones de esta aproximacién en
Williams 1983).

En nivel de significacién se estableci6 en p< 0,05, pero
siempre "calibramos™ los niveles de significacién de los tests
dentro de cada contexto. A pesar de la trivialidad de este
comentario, no queremos dejar de hablar en favor de una mayor
flexibilidad en las interpretaciones, por encima de la tendencia
extendida de obtener realidades inmediatas o no a partir de la
significacién de los tests estadisticos (Cohen 1994).

La mayoria de los andlisis estadisticos se realizaron con
el programa SPSS/PC+ para DOS y Windows, asi como el programa
SYSTAT para Windows. El1 cédlculo de 1los cuartiles de 1las
distribuciones lineales de los helmintos y el indice de Levins
(véase cap. 4 y 5) se realizé con el programa 'Infracom'
elaborado por A. Shostack, al que agradecemos profundamente su

cesidn.
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3. TAXONOMIA Y FAUNISTICA DE LAS ESPECIES DE HELMINTOS
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3.1 Especies encontradas

En las 46 franciscanas analizadas se hallaron 6 especies de
helmintos, todas en el tracto digestivo: 2 digénidos, 2 nematodos
y 2 acantocéfalos. A continuacién se hard un breve andlisis sobre
la taxonomia y faunistica de cada una de dichas especies.

3.2 DIGENEA
3.2.1 Pholeter gastrophilus (Kossack, 1910)

SUPERFAMILIA: Hemiuroidea Faust, 1929 (la pertenencia a esta
superfamilia est4 en revisién, Gibson com. pers.)

FAMILIA: Pholeteridae Dollfus, 1939

GENERO: Pholeter Odhner, 1914

ESPECIE: Pholeter gastrophilus (Kossack, 1910) Odhner, 1914
SINONIMOS: Distomum gastrophilus

Material examinado

Tres especimenes procedentes de un quiste hallado en el
estémago quimico de una franciscana. El1 material se encuentra
depositado en el Departamento de Biologia Animal (DBA),
Universidad de Valencia (UV).

Criterios de identificacién

La especie se ajusta perfectamente a las descripciones dadas
en Dollfus (1973/74), Raga (1985) y Balbuena (1991). El hecho de
haberlos encontrado en un quiste estomacal caracteristico
facilité la identificacién.
Comentarios

La especie es tipica de odontocetos, dentro de los cuales

se ha citado en al menos 10 especies (Aznar y col. 1992, Raga
1994). Balbuena (1991), a raiz de las citas bibliogréaficas
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existentes en su momento, la consideré6 como una especie de
distribucién Noratlantica y Mediterr&nea. Tras una extensa
revisién bibliografica, hemos encontrado muy pocas citas de la
especie en el Hemisferio Sur: en Tursiops truncatus (Waerebeek
y col. 1990), Lagenorhynchus obscurus (van Waerebeek, manuscrito
no publicado) y Delphinus capensis (Alfaro y col. 1994), todas
en la costa peruana, Pacifico suroriental. Es posible que la
escasez de citas meridionales refleje en cierta medida la méyor
" ¢cantidad de andlisis efectuados el Hemisferio Norte. No obstante, -
consideramos que el numero de trabajos sobre aspectos
parasitolégicos de cetédceos del Hemisferio Sur se ha incrementado
lo suficiente como para sugerir que P. gastrophilus quizé podria
ser mis rara en regiones meriodionales (véase, p.e., Torres y
col. 1992, Santos y col. en prensa). Corcuera y col. (en prensa)
la citaron en Phocoena spinipinnis, en el &area de Necochea-
Claromec6é. Esta, y la cita del presente trabajo, son las més
meridionales para la especie. Es ademé&s el primer registro de P.
gastrophilus en la franciscana.

3.2.2. Hadwenius pontoporiae Raga, Aznar, Balbuena et Dailey,
1994, sp. n.

SUPERFAMILIA: Echinostomatoidea Faust, 1929

FAMILIA: Campulidae Odhner, 1926

GENERO: Hadwenius Price, 1932

ESPECIE: Hadwenius pontoporiae Raga, Aznar, Balbuena et
Dailey, 1994

Material examinado

20 especimenes recogidos del duodeno anterior de 3
intestinos frescos. El holotipo y paratipo esté& depositado en la
United States National Museum Helmintological Collection (USNMHC)
(n® de registro 82915 y 82916, respectivamente). Pueden
encontrarse dos paratipos adicionales en el Natural History
Museum (NHM) de Londres (n° de registro 1993.5171-2). Existe gran
cantidad de material conservado en el DBA, UV.
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Descripcién (véanse fig. 1-6)

(Todas las medidas (rango (media)) se dan en um, mientras no se
seflale lo contrario).

Con los caracteres del género. Cuerpo alargado, esbelto,
aplanado dorsoventralmente, 3,37-9,77 mm (6,11 mm) de longitud,
con la anchura méxima por detras del testiculo posterior, 341-813
(605) . Tegumento espinoso; las espinas miden 11-18 (14) y estén
mas concentradas en la mitad anterior del cuerpo. Ventosa oral
subterminal, 125-198 (160) de 1longitud por 116-176 (147) de
anchura. Acetdbulo mis grande que la ventosa oral, en el primer
cuarto del cuerpo, con una longitud de 246-349 (297) por 258-369
(316) de anchura. La distancia entre ventosas mide 629-1,903
(1,021), y la prefaringe 24-317 (130). Faringe piriforme, 143-227
(184) de longitud y 88-123 (100) de anchura. Eséfago de longitud
muy variable, normalmente corto. Intestino en forma de H, cuyos
ciegos terminan difusamente cerca del margen posterior del
cuerpo. Los ciegos intestinales anteriores se extienden por
encima del margen posterior de la ventosa oral. Vesicula
excretora tubular, con poro terminal. Los ciegos anteriores y
posteriores sin diverticulos laterales internos o externos.

Testiculos alargados, ovalados, enteros, en tandem; situados
en el tercer cuarto del cuerpo. El testiculo anterior mide
193-513 (322) de longitud por 115-205 (164) de anchura. El
testiculo posterior, 205-431 (320) por 147-267 (214). La
distancia intertesticular mide 90-472 (214). E1l segundo testiculo
se encuentra a 1,09-3,06 mm (1,99 mm) del extremo caudal del
cuerpo. La bolsa del cirro mide 0,68-1,15 mm (0,91 mm) de
longitud y se extiende hacia atrés, mas alld del acetébulo;
contiene una vesicula seminal situada en su extremo proximal.
Cirro armado. La bolsa del cirro se abre a un poro genital medial
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inmediatamente anterior al margen del acetébulo. El poro genital
se encuentra a 0,56-2,00 mm (1,05 mm) del margen anterior del
cuerpo.

Ovario oval o suboval, pretesticular, situado ligeramente
hacia la derecha de la linea media, 100-256 (177) de longitud por
65-178 (119) deranchura; Se sitda a 8-170 (124) del testiculo
anterior y a 0,80-2,09 mm (1,2 mm) del acetdbulo. El ootipo y la
" gléandula de Mehlis se sitlan en posicién més anterior que el
ovario. No existe receptdculo seminal. El reservorio vitelino es
conspicuo, ovoide, localizado entre el ootipo y el ovario, a
veces ventral al ovario, 53-170 (102) de longitud por 32-90 (71)
de anchura. Vitelégenas dispuestas en manojos acinosos, profusos,
que comienzan a nivel de la vesicula seminal y se extienden hacia
la extremidad posterior. Utero enrollado en el &rea preovarica
entre los ciegos, ensanchindose hacia un metratermo no armado,
antes de abrirse en el poro genital. Huevos ovales, truncados en
el polo opercular, de seccién transversal triangular en el polo
abopercular, y de seccién transversal circular en el polo
opercular; con una longitud de 54-59 (56, n=40) por 32-37 (34,
n=40) de anchura.

Etimologia: El1 nombre especifico 'pontoporiae' se deriva del
nombre genérico del hospedador, enfatizando que éste es el primer
registro de un miembro del género Hadwenius en un hospedador de
la familia Pontoporiidae.

Discusién

Actualmente se reconocen 36 especies dentro de la familia
Campulidae Odhner, 1926. Todos sus representantes parasitan
mamiferos acudticos, principalmente cet&ceos marinos y de aguas
dulces, pero también pinnipedos, y la nutria marina (Enhydra
lutris). Los campilidos se encuentran en todos los océanos del
mundo.

La taxonomia de esta familia es confusa y necesita revisiénm
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(vase 'Comentarios finales'). Yamaguti (1971) consideré 6
subfamilias: Campulinae Stunkard et Alvey, 1930;
Hunterotrematinae Yamaguti, 1971; Lecithodesminae Yamaguti, 1958;
Odhneriellinae Yamaguti, 1958; Orthosplanchninae Yamaguti, 1958,
y Synthesiinae Yamaguti, 1958. Sin embargo, Adams y Rausch (1989)
sinonimizaron Odhneriellinae y Orthosplanchninae, y Skrjabin
(1976) indicdé que, debido a la presencia de ciegos intestinales
anteriores, Synthesium tursionis (Marchi 1873), el dnico miembro
"'de’ la  subfamilia  Synthesiinae, ' deberia  transferirse a
Orthosplanchninae. Por tanto, a falta de otros estudios,
quedarian 4 familias: Campulinae, Lecithodesminae,
Hunterotrematinae, y Orthosplanchninae.

Los especimenes estudiados exhiben un cuerpo alargado, el
intestino sin diverticulos laterales, y el acetébulo se sitda en
el tercio anterior del cuerpo; todos ellos son caracteres de los
Orthosplanchninae (Yamaguti 1971, Adams y Rauch 1989). De acuerdo
con los criterios taxonémicos més recientes (Adams y Rausch
1989), esta familia comprenderia tres géneros: Orthosplanchnus
Odhner, 1905; Oschmarinella Skrjabin, 1947; y Hadwenius Price,
1932. Los presentes especimenes deberian incluirse dentro del
iltimo género porque presentan una elevada ratio corporal
longitud/anchura; poseen un ecirro espinoso, alargado vy
claviforme, y un metratermo no armado; por dltimo, las
vitelégenas no se extienden hacia el nivel acetabular.

Adams y Rauch (1989) consideraron 5 especies dentro del
género Hadwenius: H. seymuri Price 1932, H. nipponicus Yamaguti
1951, H. mironovi (Krotov et Delyamure, 1952), H. elongatus
(Ozaki, 1935), y H. subtilis (Skrjabin, 1959). Recientemente se
ha descubierto otra especie adicional, H. delamurei (Raga et
Balbuena 1988), y S. tursionis se ha transferido también al
género Hadwenius (Ferndndez y col. 1994). Tres especies de la
subfamilia Orthosplachninae tienen todavia una posicién genérica
incierta: Orthosplanchnus sudarikovi Treshchev, 1966, Odhneriella
(Campula) gondo (Yamaguti, 1942) y Leucasiella arctica Delyamure
et Kleinenberg, 1958. Por tanto, dichas especies deben permanecer
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como .incertae sedis y no se considerarén a efectos comparativos
en esta discusién.

Las diferencias entre 1las especies de Hadwenius se
encuentran en la tabla 3.1. Hadwenius seymouri difiere de la
nueva especie en el tamafio del cuerpo y de los huevos, la
situacién de la ventosa oral y las génadas, y la extensibn de las
vitelbébgenas (Price 1932), mientras que H. elongatus difiefe en
" el tamafio corporal, y en la morfologia de los testiculos (Ozaki
1935). Hadwenius nipponicus presenta mayor tamafio corporal y de
sus huevos; las vitelégenas comienzan a nivel testicular
(Yamaguti 1951). Hadwenius mironovi puede distinguirse por la
disposicién de las gébénadas y viteldgenas, y por tener una bolsa
del cirro m&s corta y los huevos de mayor tamafio (Delyamure
1964) . Hadwenius subtilis presenta un tamafio corporal mucho mayor
Yy la ventosa oral es terminal (Balbuena y col. 1989). Los
especimenes estudiados se parecen estrechamente a H. delamureil
en el tamafio del cuerpo y de los huevos, la posicién de la
ventosa oral, la forma de los testiculos y la distribucién de las
vitelégenas. Sin embargo, H. pontoporiae sp. n. difiere
claramente en la posicién de las gobénadas y la longitud de la
bolsa del cirro. También muestran una forma diferente en sus
huevos. En H. pontoporiae sp. n. son de seccién transversal
circular en el polo opercular (fig. 3.4), mientras que son
triangulares en H. delamurei (Raga y Balbuena 1988, Balbuena
1991). Por ultimo, Hadwenius tursionis difiere claramente de H.
pontoporiae sp. n. por su mayor longitud corporal y de la bolsa
del cirro, el menor tamafio de los huevos, la forma de los
testiculos, y la posicién de la ventosa oral y las gbnadas.

Comentarios

Este es el primer registro de un trematodo de la familia
Campulidae como parésito de la franciscana, y de una especie de
Hadwenius en el Atlantico Sur y el Hemisferio Sur. Por otra
parte, en un reciente anédlisis morfométrico de las subfamilias
de Campulidae (Salvador y col. en prensa), H. pontoporiae
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aparecia coherentemente agrupada con el resto de las especies del
género, dentro de la subfamilia Ortosplachninae.

3.3. NEMATODA
3.3.1. Anisakis simplex (Rudolphi, 1809, det. Krabbe, 1878)

ORDEN: Ascaridida Skrjabin et Shultz, 1940

" SUPERFAMILIA: Ascaridoidea (Baird, 1853).

FAMILIA: Anisakidae (Railliet et Henry, 1912)

GENERO: Anisakis Dujardin, 1845

ESPECIE: Anisakis simplex (Rudolphi, 1809, det. Krabbe, 1878)
SINONIMOS: Anisakis alata Hsi, 1933; A. catodontis Baylis, 1929;
A. ivanzkii Mozgovoi, 1949; A. kogiae Johnston et Mawson, 1959;
A. kuekenthalii (Cob, 1888); A. patagonica (von Linstow, 1880);
A. pegreffii Campana-Rouget et Biocca, 1955; A. rosmari (Baylis,
1916); A. similis (Baird, 1853); A. tridentata Kreis, 1939.

Material examinado

109 especimenes; de ellos, 17 machos y 18 hembras adultas.
El material se encuentra depositado en NHM (n° de registro
1993.5201-5205), y en el DBA, UV.

Criterios de identificacién

Se determiné que pertenecian a la familia Anisakidae, y al
género Anisakis, de acuerdo con los criterios de Hartwich (1974).
La especie se determiné como A. simplex (sb6lo los machos) de
acuerdo con los criterios de Davey (1971). Es importante sefialar
que se ha detectado la presencia de varias especies gemelas
dentro de esta denominacién especifica (véase, p.e., Nacetti y
col. 1986).

Comentarios

Anisakis simplex es una especie tipica de cetéaceos,
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absolutamente inespecifica (Kagei 1969, Davey 1971, Smith vy
Wootten 1878). Davey (1971) la consideré caracteristica de aguas
frias (latitudes por encima de los 40° N y por debajo de los 36°
5), siendo sustituida por A. typica en aguas templadas y célidas
(la franja interior definida por dichas latitudes).
Efectivamente, la especie de Anisakis descubierta en franciscanas
de Uruguay (Punta del Diablo, por encima de 36° S) fue A. typica
(Kagei y col. 1976). Por el contrario, A. simplex es la tnica
" éspecie encontrada en Necochea-Claromecé (por debajo de 36°.5), -
confirmando la observacién de Davey (1971). No obstante, Smith
y Wooten (1978) consideraron que la distincién entre ambas
especies no era excesivamente clara. Esta es la primera cita de
A. simplex en la franciscana.

3.3.2. Contracaecum sp.

ORDEN: Ascaridida Skrjabin et Shultz, 1940

SUPERFAMILIA: Ascaridoidea (Bair, 1853)

FAMILIA: Anisakidae (Railliet et Henry, 1912)

GENERO: Contracaecum (Railliet et Henry, 1912) sensu Hartwich
(1957)

ESPECIE: Contracaecum sp.

Material examinado

7 especimenes, todos ellos larvas. El material se encuentra
depositado en el DBA, UV.

Criterios de identificacién

Se determindé que pertenecian a la familia Anisakidae, y al
género Contracaecum, de acuerdo con los criterios de Hartwich
(1974). La falta de adultos y el estado deficiente de

conservacién impidié la determinacidén especifica.

Comentarios
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Contracaecum es un género tipico de aves piscivoras y
pinnipedos (Fagerholm 1990). Se tienen citas de este género en
unas 4 especies de cetédceos (Arvy 1982, Raga 1994). Estos
registros son probablemente accidentales. E1 origen de 1los
Contracaecum hallados en las franciscanas de Necochea-Claromecd
es incierto. Se encontraron especimenes de este género en las
franciscanas de Punta del Diablo (Uruguay) (Dailey y Brownell
1972, Brownell 1981), aunque no estéd claro si podiian ser en
- realidad Anisakis typica (Brownell 1989) .. Pontoporia blainvillei-
podria haberse infestado con Contracaecum de aves, o de
pinnipedos. En este contexto, Contracaecum ogmorhini, un parésito
caracteristico de otiridos, se ha citado en dicha &4rea (Fagerholm
y Gibson 1987). Dadas las concentraciones poblacionales de Otaria
flavescens y Arctocephalus australis en la costa occidental
sudamericana (Vaz-Ferreira 1981, Bonner 1981), y 1la dieta
icti6faga similar de los cetéceos costeros y pinnipedos en dicha
4rea, la posibilidad de que C. ogmorhini infestase la franciscana
podria ser bastante probable.

3.4. ACANTHOCEPHALA

3.4.1. Polymorphus cetaceum (Johnston et Best, 1942) Schmidt
et Dailey, 1971

CLASE: Palaeacanthocephala Meyer, 1931

ORDEN: Polymorphida Petrochenko, 1956

FAMILIA: Polymorphidae Meyer, 1931

GENERO: Polymorphus Lithe, 1911

ESPECIE: Polymorphus cetaceum (Johnston et Best, 1942) Schmidt
et Dailey, 1971

SINONIMOS: Corynosoma cetaceum Johnston et Best, 1942

Material examinado
20 especimenes, 10 machos y 10 hembras. El material se

encuentra depositado en el NHM (n°® de registro: 1993.5181-5200)
y en el DBA, UV.
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Criterios de identificacién

La descripcién coincide perfectamente con las dadas por
Johnston y Best (1942), Kageli y col.(1976) y Figueroca y Puga
(1990) para la diagnosis de esta especie.

Comentarios

La historia de esta especie ha sido bastante confusa, y-
refleja la necesidad de una profunda revisién dentro de la
familia Polymorphidae (Smales 1986). La especie fue descrita en
1942 por Johnston y Best como Corynosoma cetaceum, en el delfin
comin (Delphinus delphis) y el delfin mular (Tursiops truncatus).
Johnston y Best (1942) reconocieron que los dos sexos de esta
especie carecian de espinas genitales, el Gnico criterio de
separacién del género Corynosoma Lthe, 1904 con respecto a
Polymorphus Ltthe, 1911 (segin Jonhston y Best 1942, Schmidt y
Dailey 1971). Sin embargo, dichos autores advirtieron que la
especie por ellos descrita combinaba tantas caracteristicas del
concepto original de Corynosoma, que la falta de espinas
genitales no tenia por qué excluirla necesariamente de dicho
género.

La siguiente cita de C. cetaceum se debe a Brownell y Ness
(1970), como parédsito estomacal de la franciscana en Uruguay. Sin
embargo, Schmidt y Dailey (1971), trabajando con material cedido
por Brownell, transfirieron la especie al género Polymorphus,
basé&ndose en la falta de espinas genitales, no halladas siquiera
en los machos. Por consiguiente, la especie qued$ denominada como
Polymorphus cetaceum (Johnston et Best, 1942) Schmidt et Dailey,
1971. Curiosamente, en el listado sobre helmintos de mamiferos
marinos que los mismos Dailey y Brownell (1972) ofrecieron un afio
después, Polymorphus cetaceum reaparecidé como Corynosoma sp.
Ademés, en 1976, Kagei y col. volvieron a resituar al ya
establecido Polymorphus cetaceum como Corynosoma cetaceum porque
coincidia con la descripcién original. Kagei y col. (1976) no
consultaron el trabajo de Schmidt y Dailey (1971).
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En las citas posteriores, todas debidas a Brownell (1975,
1981, 1989) la especie fue denominada definitivamente como
Polymorphus cetaceum. Sin embargo, fue identificada de nuevo como
Corynosoma cetaceum en la més reciente descripcién de nuevo
material proveniente del estémago de la marsopa de anteojos
(Cephalorhynchus eutropia) en Chile (Figueroa y Puga 1990),
basidndose en la descripcién original. "En los trabéjos més

" reclientes sobre la parasitofauna de la franciscana (Aznar y col. .

1994) y la marsopa espinosa (Phocoena spinnipinis) (Corcuera y
col. en prensa), ambas en Argentina, se denomindé como P.
cetaceum.

Esta historia muestra la poco nitida frontera que separa los
géneros Polymorphus y Corynosoma, y que se manifiesta incluso por
la existencia de especies con caracteres transicionales (véase
Van Cleave 1953b). La presencia de espinas genitales no se
reconoce como un carlcter diagnéstico necesario del género
Corynosoma, ni por Yamaguti (1963) ni por Petrochencko (1971)
(aunque ambos reconocen gque la mayoria de las especies las
tienen). De hecho, al menos en Corynosoma falcatum van Cleave
1953 y Corynosoma tunitae (Weiss, 1914), ninguno de los dos sexos
las posee (véase van Cleave 1953a, Zdzitowiecki 1986c,
respectivamente). Ademés, Corynosoma clavatum Goss 1940, se
describié originalmente sin espinas (y se considerd
indistintamente como Polymorphus clavatumy Corynosoma clavatum,
véase Johnston y Best 1942); posteriormente, también se han
encontrado machos con espinas genitales (Johnston y Best 1942).
Van Cleave (1953b) traté el problema de las espinas genitales con
cierto detalle. Por una parte, las espinas pueden no ser
observables porque se pierden o se disimulan por la actividad
normal de ciertas funciones (p.e., pueden quedar mutiladas o
arrancadas en las hembras cuando el tapdén copulatorio se
desprende, o pueden quedar invisiblemente situadas en el interior
del vestibulo genital, si éste se forma). En nuestro material no
encontramos espinas genitales ni sus trazas en ningin ejemplar.
No obstante, Van Cleave (1953b) reconocié también que existen
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numerosas especies adscritas al género Corynosoma para las que
no existe ninguna evidencia de que posean espinas genitales. En
estos casos, este autor argumentdé que quizd todas no fueran
realmente Corynosoma (aunque fue ¢él mismo qulen describié
Corynosoma falcatum, de pinnipedos, con un criterio de separacién
de Polymorphus no explicitamente definido).

Es impbrtante hacer algﬁhas 4puhtualizaciohes sobre el
- problema - taxonémico de P. cetaceum desde otra  perspectiva no.
puramente dicotémica (ausencia/presencia de espinas genitales).
Bésicamente, Polymorphus es un grupo paradsito de aves. Ademés de
P. cetaceum y un pariente muy cercano, P. arctocephali, que
parasita pinnipedos australianos (Smales 1986), s6lo otra especie

parece haber colonizado con éxito a los mamiferos: Polymorphus
paradoxus Connell et Corner, 1957 (Schmidt y Dailey 1971). Esta
especie parasita roedores acuédticos en Norteamérica (McDonald
1988) . Sin embargo, no existe una coincidencia morfoanatémica en
los tres Polymorphus que parasitan mamiferos. Polymorphus
paradoxus posee 4 glandulas cementantes tubulares (véase Smales
1986), un caricter tipico del género (3-4 glandulas tubulares,
Yamaguti 1963, Petrochenko 1971). Por el contrario, Polymorphus
cetaceum y P. arctocephali poseen 6 glandulas claviformes (Kagei
y col. 1976, Smales 1986), caracteristicas del género Corynosoma
(Yamaguti 1963, Petrochenko 1971). Por otra parte, Corynosoma
parasita fundamentalmente pinnipedos, pero secundariamente a un
nutrido nimero de mamiferos y aves marinas, gracias a su alto
potencial de colonizacién (véase cap. 5, apartado C). Ademés,
posee una nutrida representacién en los pinnipedos y aves del
Hemisferio Sur (Delyamure 1955, 2Zdzitowiecki 1986d, 1991), en
zonas geogré&ficamente préximas, donde aparecen exclusivamente P.
cetaceum y P. arctocephali (Cap. 5C).

En conclusién, pese a su incierta posicién taxonémica
(Smales 1986), creemos que existe evidencia suficiente para
considerar que P. cetaceum (y, probablemente, P. arctocephall),
son morfolégicamente mé&s préximos al actual género Corynosoma,
que a Polymorphus. Por otra parte habria que cuestionar que la
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presencia o no de espinas genitales pueda ser, per se, un
criterio valido de discriminacién.

Las cuestiones biogeogréficas se tratarén ampliamente en el
cap. 5C.

3.4.2, Polymorphidae sp.

CLASE: Palaeacanthocephala Meyer, 1931
ORDEN: Polymorphida Petrochenko, 1956
FAMILIA: Polymorphidae Meyer, 1931

Material examinado

1 especimen recogido en la seccidén intestinal 27 (de 30).
Se encuentra depositado en el DBA, UV.

Criterios de identificacién
El ejemplar cumple el criterio de poseer espinas corporales,
y parasitar aparentemente a un mamifero marino. Por ello, se

asdribié tentativamente a esta familia. El1 mal estado del
ejemplar impide llegar mis alléd en la identificacién.
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4. SELECION DE HABITAT DE H. pontoporiae EN EL INTESTINO
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4.1. INTRODUCCION

En términos generales, la seleccién de h&bitat es un proceso
jer&rquico en el que un organismo escoge primeramente un sitio
general para vivir (un hdbitat), y posteriormente toma decisiones
sobre el uso de sus diferentes partes ('patches'), el modo en que
las explota, y las respuestas a los objetos especificos:qﬁe
encuentra (Orians y Wittenberger 1991). Tebricamente, se asume
que los organismos pueden evaluar el éxito reproductivo potencial
de los diferentes hébitats (Sukhdeo 1991), y que su decisién
tiende a ser O6ptima para cada conjunto dado de condiciones
(Rosenzweig 1991). Cada unas de estas decisiones responde a
causas complejas que varian con la escala de uso del habitat. Por
tanto, cualquier anélisis requiere situar la escala a la que
dicho comportamiento se observa (Lymbery y col. 1989). A la hora
de investigar mecanismos es también fundamental definir el nivel
de causacién (Lymbery y col. 1989, Suhkdeo 1990). A este
respecto, las 'causas prbéximas' y 'ultimas' generales de los
sistemas biolégicos (Mayr 1988, Suhkdeo 1990), ©pueden
subdividirse més finamente como causaciones préximas,
funcionales, filogenéticas, y ontogenéticas (Tinbergen 1951). En
el caso de los helmintos, probablemente la mayor parte de
estudios se han centrado en los aspectos funcionales de 1la
seleccién de habitat (véase Holmes 1973, 1990b; Rohde 1979, 1991,
Price 1980, Sukhdeo 1991).

Los helmintos del tracto digestivo son transportados
pasivamente con la ingesta, por lo que al menos parte de las
decisiones fundamentales sobre la seleccién del habitat dentro
del hospedador debe estar necesariamente preprogramada (Sukhdeo
1990, 1991). Esta estrategia es é&xitosa debido al caricter
fuertemente homeostético del hospedador, de manera que, al menos
dentro de ciertas escalas, la seleccién de hédbitat, y algunos de
sus cambios, son altamente predecibles (Sukhdeo 1990). La mayor
parte de las investigaciones han consistido precisamente en
mostrar si, al menos a cierta escala, existian patrones de
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activacién y localizacién dentro de sus hospedadores, asi como
cambios temporales predecibles en el uso del hé&bitat (p.e.,
debido a cambios ontogenéticos del parésito, o como respuesta a
variaciones periédicas en el nivel de nutrientes, etc.) (Ulmer
1971, Crompton 1973, 1976). Por debajo de esta predecibilidad,
se asume que deben existir decisiones individuales que responden
a variaciones temporales impredecibles en el nivel de recursos
(véase p.e., Croll y Smith 1977), respuestasrinmunes (p;e.,
Sukhdeo y Mettrick 1983), o presencia de competidores (p.e.,
Stock y Holmes 1987b), de modo formalmente similar al caso de
organismos de vida libre (Rosenzweig 1991). Buena parte de estas
respuestas pueden ocurrir a escalas demasiado finas como para
poder detectarse en estudios convencionales (pero véase Lymbery
y col. 1989).

Mucha de la investigacién ecolégica general sobre seleccién
de hdbitat se ha destinado a contrastar, a nivel individual, la
teoria de la respuestas éptimas (Begon y col. 1990, Rosenzweig
1991). Sin embargo, desde una perspectiva poblacional, 1la
cuestién clave seria determinar 1las consecuencias de una
seleccién éptima de  hébitat sobre las interacciones
poblacionales, o, a la inversa, cémo esta selecciédn se ve
influida por la competencia (y, en sistemas de vida libre, por
la predacién) (Rosenzweig 1991). En cualquier sistema con una
inica especie, la seleccién de h&bitat se ve principalmente
influida por la competencia intraespecifica (Rosenzweig 1991) (en
los parésitos, habria que afiadir las respuestas inmunolégicas
locales, que a menudo son dependientes del tamafio de 1la
poblacién, Wakelin 1976, Sukhdeo y Mettrick 1983). Segun el
mecanismo mayormente aceptado, el aumento poblacional tiende a
difuminar la preferencia por un hébitat concreto porque es
probable que pierda comparativamente sus ventajas si estd ya
densamente ocupado (Rosenzweig 1991). En el caso ideal, esto
originaria que la poblacién se repartiese equitativamente en los
distintos hébitats en funcién de su disponibilidad de recursos
(con lo que el fitness se equilibraria de forma densodependiente,
véase Rosenzweig 1991). La situacién real es que a menudo los

41



hébitats alternativos son intrinsecamente subéptimos, y esto
puede ocasionar regulacién densodependiente. En el caso de los
helmintos, se suele hablar de mayor o menor especificidad (o
restricciébn) por ciertas localizaciones ('sites') dentro del
hospedador. Si una elevada especificidad de 1localizacién se
relaciona con una estrecha dependencia por ciertos recursos,
cuando se alcanza la capacidad de carga, los nuevos individuos
que ingresan en la infrapoblacién se situarén fuera del habitat
6ptimo. Esto puede generar ‘la mortalidad temprana de dichos
individuos (p.e., Burlingame y Chandler 1941, Brown 1986, Edwald
y Nickol 1989), o que su desarrollo o fecundidad sean
comparativamente peores (p.e., Michael y Bundy 1989). En este
sentido, se asume frecuentemente que 1los patrones de
desplazamiento de h&bitat como respuesta a interacciones intra
o interespecificas tienen ipso facto consecuencias sobre el
fitness (p.e., Bush y Holmes 1986b, Munro y col. 1989, Haukisalmi
y Hettonen 1993). Esto resulta imposible de probar sin
experimentacién (véase Bates y Kennedy 1991a, Goater 1992).

Hadwenius pontoporiae es la tnica especie parésita de P.
blainvillei que aparece en el intestino propiamente dicho (véase
también cap. 7). Esto hace que tengamos en la préactica
monoinfestaciones naturales de esta especie. Obtuvimos provecho
de la simplicidad de esta situacién para (i) explorar patrones
lineales de distribucién, maduracién y fecundidad en el intestino
y (ii) discutir, a la escala elegida, la relacién entre la
dindmica de transmisién, la seleccién de hébitat y los efectos
intensodependientes potenciales. Esta es la primera vez que se
ha analizado la seleccién de h&bitat de una especie de helminto
de un cetdceo m&s alléd de una cita més o menos precisa de su
localizacién post-mortem.

4.2. MATERIALES Y METODOS
4.2.1. Coleccidn de datos

El estudio se basbé en los 26 hospedadores cuyas secciones
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se habian dividido proporcionalmente. De ellos, 6 eran de 1989
y 20 de 1990. El1 andlisis se cifié a las infrapoblaciones de H.
pontoporiae en el intestino propiamente dicho (es decir,
excluyendo la ampolla duodenal), puesto que menos del 0.5 % de
la metapoblacién se encontrd en ampolla o estémago (véase también
cap. 7). El método de andlisis de los intestinos estd descrito
en el cap.2, Pto 2.2.1.

4.2.2. Patrones de maduracién

Los especimenes de H. pontoporiae se clasificaron en cuatro
estados progresivos de madurez (véase Smyth y Halton 1983,
Ginetsinskaya 1988; hay un procedimiento similar en Kuntz y Font
1984): Los individuos completamente inmaduros, sin génadas, se
clasificaron como estado 1; con primordios genitales claramente
visibles, pero sin vitelégenas, como estado 2; con gbénadas y
viteldébgenas aparentes, pero sin huevos, como estado 3; por
dltimo, los individuos completamente desarrollados, con huevos,
se clasificaron como estado 4. Se denominaré a los individuos del
estado 4 también como 'individuos grévidos'.

La estructura de maduracién se examiné determinando si habia
una ordenacién consistente de la cantidad de cada estado en cada
infrapoblacién (test de concordancia de Kendall). Asimismo, se
vio si habia una covariacién concordante en el nlmero de
individuos de los diferentes estados, en conjunto (test de
concordancia de Kendall) y por pares (coeficiente de correlacién
de Spearman). Puesto que las ausencias miltiples podrian producir
concordancias esplireas, repetimos estos andlisis excluyendo casos
con ceros en cualquiera de de los estados.

4.2.3. Patrones espaciales de distribucién, maduracién vy
fecundidad

Los patrones espaciales de distribucién, maduracién vy

fecundidad se analizaron usando una aproximacién de eje de nicho
lineal (Bush y Holmes 1986b). Se intenté minimizar la influencia
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de puntos extremos usando, como descriptores principales de las
distribuciones lineales, los cuartiles est&ndar (es decir, la
mediana (Q50), vy los cuartiles anterior (Q25) y posterior (Q75)).
Adem&s, se asumié que los vermes Unicos hallados en secciones
separadas del resto de la infrapoblacién por una secciédn vacia
eran senescentes, y se omitieron en los an&lisis. Siguiendo dicho
criterio se eliminaron 8 de los 13.420 vermes de la
metapoblacién.

La distribucién de H. pontoporiae en cada infrapoblacién se
midié como el porcentaje de individuos en cada seccién. Se
investigaron tendencias monoténicas de dichos valores usando un
variante del test de Page para medidas relacionadas (Meddis
1984) . Los patrones lineales de maduracién se estudiaron mediante
cuatro métodos. En primer 1lugar, calculamos para cada
infrapoblacién el porcentaje de vermes grividos por seccién (n°
de vermes gravidos en la seccién 1 / n°® total de individuos en
la seccién i). Puesto que el nimero de secciones ocupadas varid
entre hospedadores, se usd un test aproximado para un disefio de
bloques incompletos y no balanceados (Meddis 1984) con el fin de
investigar tendencias monoténicas en el porcentaje de maduracién
por seccién. (Por brevedad, llamaremos a dicho disefio 'test de
Meddis'). En segundo lugar, se emplearon los percentiles 0, 25,
50, 75 y 100 para describir las distribuciones realizadas y
fundamental de cada estado de maduracién. Dichos percentiles se
calcularon asumiendo una distribucién uniforme de los vermes
dentro de cada seccién (véase Bush y Holmes 1986b). En tercer
lugar, calculamos el indice de amplitud de nicho estandarizado
de Levins (ec. 11.1 en Krebs 1989) para cada estado. Este indice
tiene en cuenta el nimero de unidades de un recurso dado (en este
caso, secciones), y el grado de uniformidad de la distribucién
de una poblacién en dichas unidades. Finalmente, se calcularon
las covariaciones pareadas de las posiciones de Q25, Q50 y Q75
de todos 1los estados de madurez mediante coeficientes de
correlacién de Spearman.

La fecundidad se mididé como el nimero de huevos en utero
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(véase, p.e., Adamson y Noble 1993). El bajo nimero de huevos de
esta especie permitié usar un procedimiento sencillo: montarlos
individuos en fresco, y contar directamente sus huevos bajo
microscopio éptico con ayuda de un contador manual. El objetivo
era explorar tendencias monoténicas de la fecundidad respecto a
la seccién mediante un test de Meddis. En este punto, son
posibles varias estrategias. Se descarté la posibilidad de
estimar la fecundidad de todos loé‘ihdiViduos>grévidos (m&s de
11.000) puesto que el esfuerzo excederia con mucho la cantidad
de informacién relevante que podria obtenerse (véase Bates y
Kennedy 1991a). El1 problema fue cuéntos individuos muestrear,
debido a la heterogeneidad en el nimero de ellos por seccibn, que
podia ir desde 1 (en varios casos), a centenares. Se determiné
escoger un uUnico individuo grévido, al azar, por seccién
(obviamente, el muestreo estaria a priori determinado en las
secclones con un Unico verme grivido). Esta era la via menos
costosa, y la estadisticamente m&s conservativa (la probabilidad
de hallar un patré4n monoténico, si realmente existe, es menor
tomando un Unico verme gravido por seccién que tomando una
muestra mayor). Por tanto, se tuvo en cuenta 1la mayor
probabilidad de cometer un error tipo II.

4.2.4. Efectos del tamaiio poblacional

Se usé un anidlisis de regresiédn miltiple por pasos para
investigar posibles predictores de la variacién en el porcentaje
de individuos grévidos en las infrapoblaciones. Como variables
predictoras se escogieron la intensidad total (I), y la longitud
intestinal (LI), o, alternativamente, la longitud del hospedador
(LH) . LI permite evalular groseramente el efecto del tamafio del
hédbitat, y es aconsejable utilizarla sobre todo cuando se usan
hospedadores de tamafios dispares, como era nuestro caso (véase
Bates y Kennedy 1991a). Se escogié alternativamente LH porque el
intestino puede sufrir cierta relajacién aleatoria post-mortem,
y por ello LH podria permitir una exploracién més precisa del
efecto antes indicado. Previamente se demostré que habia una
relacién lineal entre ambas: r?=0,402, F=16,13, 24 gl., p=0,001.
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La inclusién de cualquiera de estas dos variables en el andlisis
de regresién permite controlar el efecto de 1la 1longitud
intestinal sobre la intensidad. Al porcentaje de estado 4 se le
aplicé la transformacién arcoseno para normalizar su distribucién
(Zar 1984).

miltiple para determinar si I y LI (o LH) eran predictores
significativos de la variacién de la posicién de Q25, Q50 y Q75
de cada estado de maduracién.

Por dltimo, se construydé un modelo de regresién miltiple por
pasos para explorar la relacién funcional entre la fecundidad
‘media en cada hospedador (calculada a partir del muestreo
descrito més arriba), e I, LI (o LH), y el nimero de secciones
ocupadas por vermes gravidos por hospedador. Dado que la
intensidad y el nimero de secciones ocupadas mostraron una
.correlacién positiva (véase m&s abajo), este andlisis ayudaria
.a discriminar el efecto de la seccién, evaluado también por el
‘test de Meddis, respecto a un posible efecto global de 1la
intensidad sobre la fecundidad de todos los vermes,
independientemente de su posicién (es decir, un efecto de
lthacinamiento, o 'crowding'). El nimero ocupado de secciones puede
.ser una medida apropiada del efecto sobre la posicién lineal de
.los vermes porque las distribuciones de los individuos grévidos
cera continuas y comenzaban en la primera seccién en todos los
lThospedadores.

<4.3. RESULTADOS
.4.3.1., Patrones de maduracién

Hadwenius pontoporiae aparecié en todos los hospedadores,
imostrando una intensidad de 515 (708) individuos, una mediana de

¢239 y un rango de 9-3198 en el subconjunto de los 26 hospedadores
«analizados.
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La prevalencia, intensidad, rango y numero total de los
individuos de cada estado de madurez puede verse en la Tabla 4.1.
El estado 4 aparecid6 en todos los hospedadores y representd la
mayor proporcién del numero total de individuos en cada
infrapoblacién (rango: 55-100%); cerca de un 82% de 1la
metapoblacién. Por su parte, los estados 2 y 3 mostraron los
intensidades de los estados de madurez fue altamente concordante
en las infrapoblaciones (test de Kendall, W=0,73, n=26, 3 gl,
p<0,001). Se observdé un nivel similar de concordancia cuando se
excluyeron los valores de cero (W=0,83, n=14, 3 gl, p<0,001).
Todas las infrapoblaciones en las que faltaba algin estado
inmaduro mostraron intensidades inferiores a la mediana. De
hecho, las tres con menor intensidad (9, 23, y 32 vermes) estaban
s6lo compuestas por individuos grévidos. La covariacién global
en las intensidades de los cuatro estados de madurez fue también
altamente concordante (todos los hospedadores: W=0,84, gl=25,
p=0,001; excluyendo valores de cero: W=0,81, gl=13, p<0,001). Por
tanto, todas las comparaciones pareadas fueron significativas
(todas rs> 0,7, p<0,005).

4,3.2. Patrones lineales de distribucién, maduracién y fecundidad

Hadwenius pontoporiae se encontré principalmente en las dos
primeras secciones del duodeno (Fig. 4.1.). De hecho, dichas
secciones aparecieron siempre colonizadas. A nivel
infrapoblacional, 79,1 (24,5)% de los vermes ocuparon dicha
regién (56% de la metapoblacién). El nimero de secciones ocupadas
se incrementé (rs= 0,86, n=26, p<0,001) y la distribucién media
se desplaz6 posteriormente, a mayores intensidades (Fig. 4.1).
Por otra parte, el porcentaje de ocupacién por seccidén disminuyd
de forma muy significativa a lo largo del intestino (variante del
test de Page, z=13,55, p<0,001) (Fig. 4.1.).

Los individuos grédvidos también se concentraron en la regién

mas anterior del duodeno (Fig. 4.2.). El porcentaje de individuos
grividos por seccién decrecid claramente a lo largo del intestino
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(test de Meddis, z=9,88, p<0,001) (Fig. 4.2.). La Fig. 4.3.
muestra las posiciones fundamentales y realizadas de los
percentiles 0, 25, 50, 75 y 100 para cada estado de madurez.
Nétese la ordenaciédn de las distribuciones hacia el comienzo del
intestino de acuerdo con el grado progresivo de madurez, tanto
en la distribucién fundamental como en la media de las realizadas
(Fig. 4.3., Tabla 4.2.). La consistencia de este patrdén a nivel
infrapoblacional se vié apoyada por los tests de Meddis: para Q25
(n=23, z=5,59, p<0,001), Q50 (n=23, 2z=7,51, p<0,001) y Q75 (n=23,"
z=7,7, p<0,001). Se observd también la misma ordenacién en la
amplitud de nicho fundamental y la media de las realizadas (Tabla
4.2.). Cada estado mantuvo una notable fidelidad de posicién
(sensu Kennedy 1985a), puesto que la varianza de la posicién de
Q50 fue menor que la media en todos los casos (Tabla 4.2.).

A pesar de la similitud entre la distribucién fundamental
y la media de las realizadas, la posicién de los cuartiles
fundamentales se situé caracteristicamente mé&s atréds que las
medias de los realizados en los estados 2, 3 y 4. Por el
contrario, Q50 del estado 1 se situdé en la misma posicién en
ambos casos, y el intervalo intercuartilico se expandié sélo
ligeramente tanto en sentido anterior como posterior (Fig. 4.3).
Ademds, el coeficiente de variacién de Q50 de dicho estado fue
el menor de los cuatro (Tabla 4.2). La Tabla 4.3. representa la
covarlacién entre la posicién de Q25, Q50 y Q75 entre todos los
estados de madurez. Los tres cuartiles se correlacionaron
positivamente (todas r> 0,7, p< 0,05) en el caso de los estados
2, 3y 4. En el estado 1, la covariacién decrecié en todos los
casos conforme el cuartil era mé&s posterior. Asi, las
correlaciones fueron mé&s débiles en Q50, e incluso no
estadisticamente significativas en Q75.

Hubo una relacién monoténica negativa débil, pero
significativa, entre la fecundidad y la seccién intestinal (test
de Meddis, 2= 2,11, p< 0,025) (Fig. 4.4.).

4.3.3. Efectos del tamafio poblacional
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Cuando se usaron los dos modelos utilizando I y LI, o I y
LH (todas transformadas logaritmicamente), el porcentaje de
individuos grévidos mostré una débil disminucién significativa
con el aumento de I (r?=0,189, F=5,592, 24 df. p=0,026).

Por otra parte, la posicién de Q25, Q50 y Q75 de los estados
2, 3 y 4 se desplazd significativamente en sentido posterior sélo
en respuesta a incrementos de I (Tabla 4.4.). Sin embargo, no
hubo ningin predictor significativo en el caso del estado 1. La
relacién fue exponencial en todos los casos. Por tanto, las
regresiones se construyeron tras la transformacién logaritmica
de las variables dependientes e independientes para conseguir la
linealidad. Nb6tese que la pendiente de los estados de maduracién
decrece en el sentido 2, 3, 4 (salvo en el caso de Q75 en 3, cuya
pendiente es mayor que en 2).

El andlisis de regresién miltiple que tomaba la fecundidad
media como variable dependiente, seleccioné sblo el nimero de
secciones ocupadas como un predictor negativo débil (r?*=0,168,
F=4,833, 24gl., p<0,05).

4.4. DISCUSION

Hadwenius pontoporiae parece ser especlalista de 1la
franciscana, al menos durante la primavera (véase el cap. 7).
Todas las franciscanas estaban infestadas y las infrapoblaciones
de H. pontoporiae compuestas mayormente por individuos grévidos.
Esto sugiere ademds que en el periodo de muestreo hubo
infestaciones frecuentes, con reproduccién activa del parésito.
Por otra parte, la estructura de maduracién en este periodo es
muy predecible. La ordenacién concordante de la cantidad relativa
de cada estado de madurez puede ser la simple consecuencia de lo
que dura cada uno en condiciones de desarrollo activo. Diversas
infestaciones experimentales han demostrado que la maduracidén en
los trematodos es rapida, siendo el estado gravido, con mucho,
el de mayor duracién (p.e., Kinsella 1971, Franco y col. 1986,
Scholz y col. 1994). Esta hipétesis se ve adicionalmente
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sustentada porque la cantidad de todos los estados aumenta muy
congruentemente. En este sentido, sucesivas inmigraciones en
periodos cortos aumentarian la probabilidad de hallar estados de
duracién breve. Este proceso debe estar ligado, al menos
parcialmente, a incrementos de intensidad, y podria explicar (i)
la ausencia de los estados 1, 2 y 3, a baja intensidad (véase,
p.e., Helle y Valtonen 1980), (ii) la débil disminucién del
porcentaje de individuos gréavidos conforme aumenta aqﬁéila. En
- definitiva, la -‘estructura "de  maduracién  parece ' responder
primariamente a un modelo de inmigracién continuada. Sin embargo,
no es posible determinar si ademés el incremento de la intensidad
afecta negativamente a la maduracién, como se ha sugerido en las
poblaciones naturales de otros helmintos (Holmes y col. 1977).

En los andlisis de distribucién lineal hemos asumido que los
movimientos post-mortem no han enmascarado sustancialmente la
distribucién en vida de los parédsitos. A la escala empleada, esto
parece bastante verosimil. En primer lugar, dada la longitud de
cada seccién (m&s de un metro de media), en comparacién con el
mindsculo tamafio medio del parésito (6.11 x 0.60 mm, véase el
cap.3, Pto. 3.2.2.) es dificil que cualquier movimiento
post-mortem pueda producir patrones reconocibles. En segundo
lugar, 1los patrones observados pueden interpretarse segin
procesos ecolbébgicos bien conocidos.

A la escala empleada, nuestros resultados sugieren tres
patrones en la seleccién de hébitat de H. pontoporiae. En primer
lugar, la exquistacién y fijacidén de todos los vermes viables
parece tener lugar en el tercio anterior del intestino. En
segundo lugar, los individuos grévidos muestran una clara
preferencia por el duodeno m&s anterior. Nétese que el estado 4
posee un nicho fundamental mucho mé&s restringido que 2 6 3 (Fig.
4.3.); de hecho, el nicho fundamental va restringiéndose de forma
secuencial (1,2,3 y 4)(Fig. 4.3., Tabla 4.2.). Este patrén apoya
la idea de una especializacién de individuos gravidos por la zona
anterior del duodeno (véase Holmes 1990b). En tercer lugar, las
metacercarias se exquistarian mis atrads de la posicién ocupada
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por los individuos gravidos. Si esto es asi, H. pontoporiae
migraria hacia el duodeno anterior conforme se desarrollase.
Existen evidencias sélidas que apoyan esta interpretacién: (i)
existe una ordenacidén muy conservada en las distribuciones de
cada estado de madurez y (ii) una gran fidelidad de localizacién
de cada estado (la del estado 1 es particularmente invariable);
(iii) las posiciones de los estados 2, 3 y 4 covarian
estrechamente. Sin embargo, en el caso del estado 1, 1la

covariacién disminuye en Q50, y, sobre todo, Q75. Esto sugiere

la migracién hacia el principio del intestino de los individuos
del estado 1 conforme se desarrollan. (Téngase en cuenta que la
divisién en estados discretiza un proceso de naturaleza continua,
asi que no es extrafio que s6lo la parte anterior de 1 covarie con
el resto); (iv) las posiciones de Q25, Q50 y Q75 del estado 1 son
insensibles al incremento de intensidad, al contrario que el
resto de estados; ademds, 1la media de 1las distribuciones
realizadas y la fundamental coinciden casi exactamente. La
evidencia (iv) descarta interpretar la ordenacién de los estados
de madurez y el desplazamiento posterior de las distribuciones
como resultado de reinfestaciones sucesivas que ocupan
paulatinamente regiones posteriores., Este proceso deberia afectar
también a la posicién del estado 1.

El modo en que varian las posiciones de 2, 3 y 4 cuando
aumenta el tamafic poblacional es coherente con los patrones
anteriores. Como se ha visto (Tabla 4.2., Fig. 4.3.), cada estado
muestra un nicho fundamental secuencialmente m&s restringido (2,
3, y especialmente 4). Las pendientes de 1las rectas que
relacionan posicién e intensidad, y la varianza explicada del
modelo, decrecen en el mismo sentido (el estado 4 cambia sus
posiciones en mucha menor medida que 2 y 3 cuando aumenta la
intensidad) (Fig. 4.4.). Es decir, la posibilidad de variacién
de posicidén de cada estado a intensidad creciente es mayor cuanto
mayor es su nicho fundamental. Esto tiene una explicacién légica:
los individuos de una nueva reinfestacién sélo comenzarén a
convertirse en estado 4 cuando se encuentren cerca del comienzo
del intestino, por lo que las posiciones de la distribucién de
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4 podrén variar sélo dentro de un margen estrecho. Lo mismo es
aplicable para 2 y 3. Por otra parte, la variacién de Q25, Q50
y Q75 es exponencial en los tres estados. Esta tendencia parece
seflalar los limites posteriores mas probables donde comienzan las
transiciones entre estados de maduracién.

Los resultados obtenidos en H. pontoporiae son muy
coherentes con los de muchos estudios experimentales que muestran
cambios ontogenéticos de habitat  (p.s., Uglem y Beck 1972,
Crompton 1973, 1976; en trematodos, Fried y Freeborne 1984, Gavet
y Fried 1994), coincidiendo a menudo con el que proponemos para
H. pontoporiae (p.e., Burlingame and Chandler 1941, Bansenir y
Sukhdeo 1994; en trematodos, Hosier y Fried 1991).

El desplazamiento y extensién poblacional con el aumento de
intensidad ocurre en muchos otros sistemas, tanto experimentales
como naturales (p.e, Crompton 1973, Sukhdeo y Croll 1981, Michael
y Bundy 1989, Munro y col. 1989). En el caso de H. pontoporiae,
podria deberse a dos procesos no excluyentes: a) a mayor
intensidad, habria simplemente una mezcla de infestaciones méas
antiguas (cuyos individuos ya han realizado cierta migraciénm) y
de nuevos individuos recién inmigrados, que estarian comenzando
la migracién mas atrés; b) a mayor intensidad, pueden generarse
también respuestas intensodependientes, debido a la progresiva
concentracién poblacional en el duodeno anterior (véase
Rosenzweig 1991). Es decir, habria desplazamiento posterior, o
mids bien retardo en la migraciémn, a causa de la competencia
intraspecifica por explotacién (Sukhdeo 1991), o interferencia
(véase Roberts e Insler 1982, Cook y Roberts 1991, Yao y col.
1991), y/o respuestas inmunes de carActer 1local (Sukhdeo y
Metrick 1983) en el duodeno anterior. Los efectos de 1los
mecanismos anteriores son indistinguibles sin wun control
cronolégico de las infestaciones.

La misma imposibilidad anterior impide saber si hay o no

efectos intensodependientes de la seleccié4n de hébitat sobre la
fecundidad. El1 descenso de fecundidad con la secciédn parece ser
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un efecto genuino de la posicién, y no de un efecto 'crowding'
global de la intensidad pero ;cébmo se explicaria? Existe mucha
evidencia experimental sobre el desarrollo del género Echinostoma
en el intestino de diferentes roedores (probablemente uno de los
sistemas experimentales mejor conocidos usando trematodos). El
estado grévido se alcanza rapidamente (dentro de los primeros 14
dias post-infeccién (p.e., Franco y col. 1986, 1988, Manger y
Fried 1993)). Sin embargo, los individuos grévidos siguen ganando
tamafioc y peso hasta la aprox. la 7-12a semana (p.e., Franco y
col. 1986, Hosier y Fried 1991). Echinostoma caproni en h&mster
sufre un aumento sostenido de fecundidad al menos hasta la 5a
semana (Christensen y col. 1990). (Se da la circunstancia de que,
E. caproni en el ratén lleva también a cabo una migracién
posteroanterior conforme se desarrolla (Hosier y Fried 1991)).
Es decir, el patrén de descenso de fecundidad de H. pontoporiae
con la seccién puede indicar simplemente que los individuos
grdvidos posteriores, siendo mas recientes, no han alcanzado
todavia su pleno potencial reproductor en localizaciones més
anteriores.

En el caso de los helmitos intestinales, Price (19%980)
consider6 que la extensién del hébitat ocupado con el aumento de
intensidad indica que existen pocas constricciones sobre 1la
seleccién de hébitat, y que los recursos intestinales se reponen
tan ré4pidamente que sblo raramente son limitantes. Es decir,
aunque hubiera competencia, no estd claro que esto afectase el
éxito reproductor apreciablemente. Esta observacién no es
universal (véase, p.e. Michael y Bundy 1989). A 1la escala
empleada, los patrones de selecciédn de hébitat de H. pontoporiae
parecen mayormente explicables por immigracién. Es posible que
también haya algin efecto intensodependiente sobre la seleccién
de h4bitat (p.e., un periodo mas dilatado para llevar a cabo la
migracién). No obstante, los tamafios de infrapoblacién de H.
pontoporiae parecen pequefios en comparacién con la extensién del
duodeno en. un intestino tan largo, donde los recursos deben
descender muy gradualmente (Metrick y Podesta 1974) (compérese
esta situacién con la de algunos estudios experimentales donde
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se demuestra regulacién intensodependiente: se inoculan hasta
500-1000 larvas en intestinos menores de un metro (p.e., Ahmad
y James 1987, Franco y col. 1988, Michael y Bundy 1989)). Cabria
entonces plantearse en qué medida afectaria al fitness la posible
intensodependencia en la seleccién de h&bitat, dentro del rango
de intensidades observado (que corresponde a condiciones
naturales). Quizd deberia enfatizarse y considerarse mas la
distincién entre el 'hecho' de la competencia, y sus posibles
‘consecuencias ecolédgicas y evolutivas (véase Southwood 1988) en
los estudios sobre helmintos intestinales.
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5A.EL ESTOMAGO COMO HABITAT PARA Polymorphus cetaceum
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5A.1. INTRODUCCION

El estado adulto de todas las especies de acantocéfalos vive
y se reproduce en el tracto digestivo de vertebrados (Crompton
1985). La inmensa mayoria de especies se localiza el intestino
(particularmente la regién media, Petrochencko 1971), debido a
sus requerimientos nutricionales (moléculas sencillas) y su modo
'de captacién del alimento (por absorcidén a través de la pared
corporal) (Crompton 1973). No obstante, algunas especies que
parasitan peces se han citado el estémago (Petrochenko 1971).
Este hecho parece estar relacionado con el hecho de que 1la
absorcién de nutrientes en estos vertebrados puede comenzar ya
en dicho o6rgano (Crompton 1973). Dentro de 1los grupos que
parasitan aves y mamiferos, sélo tres representantes de los
géneros Polymorphus y Corynosoma (fam. Polymorphidae) han
colonizado el estémago de forma parcial: Corynosoma hamanni,
Polymorphus arctocephali, y, sobre todo, Polymorphus cetaceum
(Brownell 1981, Zdzitowiecki 1984b, Smales 1986, Aznar y col.
1994) . Las tres especies parasitan también el intestino, y dentro
de éste, la regién mas anterior del duodeno (al menos en el caso
de P. cetaceum y C. hamanndi).

En general, el estémago de aves y mamiferos podria
considerarse teéricamente como un h&bitat muy hostil para
animales que requieren una fijacién permanente, y dque se
alimentan por absorcién. Por una parte, el grado de perturbacién
fisica en el estébmago es muy intensa; por otra, las funciones de
digestién y absorcién en aves y mamiferos esté&n mucho més
regionalizadas que en los peces, y la absorcién tiene lugar en
el intestino. La excepcionalidad de la colonizacién estomacal de
P. cetaceum y otros Polymorphidae plantea problemas ecolégicos
y evolutivos muy interesantes: ¢puede considerarse un hébitat
preferido para estas especies, o al menos equiparable al duodeno?
;Qué consecuencias podria tener la colonizacién del estémago
desde el punto de vista de las estrategias vitales? ;Por qué
dichas especies han colonizado el estémago, si el resto de
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especies de Corynosoma 'y Polymorphus son tipicamente
intestinales? En este capitulo abordaremos algunos aspectos de
estos interrogantes desde diferentes puntos de vista.

En este primer apartado se planteé la comparacién de las
subinfrapoblaciones estomacales e intestinales de P. cetaceum,
con el fin de establecer si existian diferencias claras en la
estructura poblacional o en algunos parédmetros reproductivos. A
‘pesar de que P. cetaceum ha sido citada como especie estomacal
en muchas especies hospedadoras (Schmidt y Dailey 1971, Kagel y
col. 1976, Brownell 1981, 1989, Torres y col. 1992, Corcuera y
col. en prensa) hasta la fecha no existen datos cuantitativos que
permitan esclarecer cuil es el significado ecoldégico de la
seleccidén de este hébitat. El estémago podria ser un hébitat
accidental, o un mero lugar de activacién de infestaciones
tempranas que madurarian posteriormente en el intestino. Por otra
parte, la colonizacién de un hébitat tebéricamente periférico
podria ser el resultado de mecanismos intensodependientes (véase
el Cap.4). En otras especies de acantocéfalos se ha constatado
que los individuos fuera del hébitat preferido son capaces de
sobrevivir, pero su potencial reproductivo queda negativamente
afectado (Kennedy 1985b). Por tanto, en este apartado, el
objetivo fue medir y comparar todos los parametros ecolégicos y
biolégicos disponibles (distribucién, sex ratio, maduracién,
biomasa, fecundidad) de P. cetaceum en el estémago y el duodeno,
a fin de investigar cémo se relacionaba 1la estructura
infrapoblacional de esta especie con su seleccibén de hébitat
dentro del hospedador.

S5A.2. MATERIALES Y METODOS
5A.2.1. Recolecciédn del material

El estémago quimico (abreviado EQ), el estdémago pilérico
(EP), la ampolla duodenal (AD) y el intestino sensu stricto (I)

se trataron como localizaciones independientes para 1la
recoleccién de P. cetaceum (Véase Cap. 2, pto. 2.2.1.). El
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andlisis preliminar mostré que el intestino propiamente dicho
poseia una fraccién muy pequefia de la poblaciédn total (0.78%),
y se encontraba mayormente libre en el limen. Se consideré que
dicha fraccién correspondia a individuos senescentes, arrastrados
desde posiciones anteriores. Por tanto, los andlisis se centraron
en el resto de localizaciones. S6lo se hari referencia a esta
fraccién (I) de poblacién cuando se considere conveniente.

‘5A.2.2. Patrones de distribucién

Para determinar patrones generales en la distribucién se
empleb el material obtenido en 44 franciscanas. En primer lugar,
se analiz6é si las prevalencias por cédmara seguian o no un patrén
al azar, por medio del test de Cochran (Conover 1980). Por otra
parte, no fue posible medir la superficie del estémago quimico,
pilérico, y la ampolla duodenal, durante las necropsias de P.
blainvillei. Por tanto, sblo se pudieron estimar intensidades,
y no densidades, una medida complementaria de distribucién muy
valiosa. La covariacién global y por parejas de la intensidad de
cada cémara se examindé mediante el test de concordancia de
Kendall y el coeficiente de correlacién de Spearman. Los andlisis
se repitieron para machos y hembras separadamente. El nivel de
significacién de las matrices de correlaciones se corrigié por
la desigualdad de Bonferroni.

Se determiné también si existian diferencias en 1la
distribucién lineal de machos y hembras. Para ello, se asumid una
distribucién uniforme dentro de cada cémara (véase Cap. 4), y se
calculé la mediana (Q50). Se utilizé un test de signo para
determinar si existian o no diferencias significativas en 1la
posicién de la mediana en machos y hembras. Se prefiri6 éste test
al de Wilcoxon porque la medida de Q50 en este caso tiene poco
significado como valor de posicién real, y si como valor de
posicién relativa a la que puede aplicarse rangos (Conover 1980).

5A.2.3. Sex ratio
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La comparacién de sex ratio entre cémaras presenté el
problema de las reinfestaciones (que alteran heterogénamente la
sex ratio de delfin a delfin), y el de la gran variabilidad en
el tamafio poblacional entre cémaras. El primer problema impide
usar adecuadamente una prueba G si se quiere realizar un analisis
a nivel infrapoblacional (véase algunos ejémplos en Zar 1984).
El segundo problema genera diferencias en la precisién con que
una proporcién puede calcularse, y esto puede originar

- distribuciones extrafias (Sokal y Rohlf 1981, Gregory y Blackburn

1991). Los intentos para normalizar las distribuciones (Sokal y
Rohlf 1981, Zar 1984) no dieron resultado. Potencialmente, es
posible utilizar de forma alternativa una ANOVA de dos vias no
paramétrica (en este caso, el test de Quade para k muestras
relacionadas, véase Conover 1980). Sin embargo, 1la 6pcién
finalmente adoptada fue calcular intervalos de confianza del 95%
para la sex ratio en cada cédmara por medio de un bootstrap (Efron
1981, Krebs 1989, Sprent 1993). La ventaja del método es que se
usa la informacién en bruto y la sex ratio de cada hospedador
tiene el mismo peso en el andlisis. El estimador mdximo verosimil
de la sex ratio para cada cémara en cada hospedador se tomdé de
la distribucién binomial (calculado como: } n° de machos de P.
cetaceum en el delfin i en la cémara k/ § n° total de P. cetaceum
en el delfin i en la cédmara k). Para calcular los intervalos de
confianza se simularon 1000 réplicas de dicho estimador para cada
cémara. Las réplicas se obtuvieron muestrando con reemplazanmiento
entre parejas de valores de machos y nimero total en cada cémara
en cada hospedador (obviamente, excluyendo <casos de no
colonizacién). Los intervalos de confianza se corrigieron por el
método del percentil corregido para el sesgo (Efron 1982).

5A.2.4. Estructura de maduracién

En el resto de los andlisis que siguen, se optdé por escoger
aquellos hospedadores en los que cada una de las tres cémaras
estuvieran colonizadas por al menos 10 hembras. La eleccién de
las hembras se justifica porque a través de ellas se puede
explorar con bastante exactitud el efecto de la localizacién
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sobre la reproduccién en cada subinfrapoblacién (véase
formalmente la misma estrategia en Helle y Valtonen 1980, 1981,
Brown 1989, Bates y Kennedy 1990). Se escogieron de este modo 29
hospedadores. Es dificil asumir que se exista un sesgo
sistemidtico al escoger dichos hospedadores desde el punto de
vista del objetivo marcado.

Con respecto a la maduracién, las hembras se clasificaron
en tres estados: 1) hembras sin bolas ovaricas, o sélo con bolas
ovaricas; 2) hembras con una mezcla de bolas ovAricas y acédntores
(huevos) en desarrollo; 3) hembras con una mezcla de bolas
ovédricas, acéantores en desarrollo y acéntores completamente
desarrollados (véase una clasificacié4n similar en Brown 1989,
Bates y Kennedy 1990). Se investigaron tres tipos de patrones:
(i) diferencias de intensidad entre estados de maduracidén dentro
de cada cémara, por medio del test de Quade para muestras
relacionadas. Este test parece ser més potente que test de
Friedman cuando el nimero de tratamientos (cémaras) es menor de
5 y los valores numéricos tienen significado real (Conover 1980).
Se utilizaron también comparaciones miltiples a posteriori. Se
planteé efectuar, si fuese necesario, comparaciones entre el
porcentaje relativo de cada estado de maduracidé4n en diferentes
camaras (previa transformacién arcoseno de los porcentajes, y
mediante tests t pareados cuyo nivel de significacién se
corregiria por la desigualdad de Bonferroni); (ii) covariacién
global y por parejas de cada estado de desarrollo, similarmente
al caso de la distribucién; (iii) diferencias en la distribucién
lineal de los estados, de forma similar al de la distribucién de
machos y hembras (véase punto 5A.2.2.). Sin embargo, en este caso
se empledé un test de Friedman (la extensién del test de signo
para mas de dos muestras).

5A.2.5. Biomasa media
La biomasa media de la subinfrapoblacién de cada cémara se

calculé para cada estado de maduracién. De este modo, se minimizé
el efecto de la edad de las infestaciones, que podria afectar de
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forma diferente a cada cémara. Se estimé el peso himedo completo
de cada fraccién, y se dividié por el nimero de individuos de la
misma. La estimacién del peso humedo consiste en introducir
previamente cada muestra en agua del grifo durante una noche,
para evitar que el pesaje se vea afectado por la rapida
evaporacién del fluido conservante. En el momento de pesado, la
muestra se coloca brevemente sobre papel secante para retirar el
exceso de agua. Se usbé una balanza con una precisién de 0.0001

9.

De forma similar 5A.2.4., los patrones que se exploraron
respecto a la biomasa media por cé&mara fueron: (i) diferencias
de peso de cada estado de desarrollo entre las tres céamaras
(dentro de cada cémara, la comparacidn es trivial), por medio del
test de Quade; (ii) covariaciones globales y pareadas en 1la
biomasa media de los tres estados de desarrollo entre las tres
cadmaras, de modo similar a andlisis anteriores.

SA.2.6. Desigualdades en biomasa

La medida de variacién individual (inequality) en variables
relacionadas con el fitness (biomasa, fecundidad) en una
poblacién permite obtener informacién sobre la forma en que los
diferentes individuos contribuyen a generar nuevos efectivos
(Weiner y Solbrig 1984, Weiner 1985; Dobson 1986). Este proceso
puede tener consecuencias muy importantes desde el punto de vista
genético y evolutivo, puesto que los diferentes genotipos pueden
estar muy desigualmente representados de una generacibén a otra
(Shostack y Dick 1987). La idea subyacente es simple: p.e., dos
cémaras estomacales pueden presentar medias similares en biomasa
o fecundidad, pero la variacién individual de dichas variables
podria diferir sustanclalmente de una camara estomacal a otra.

La variacién individual en una cierta variable & puede
evaluarse mediante un indice simple, el coeficiente de Gini (G).
Este indice es el promedio aritmético del valor absoluto de las
diferencias de & entre todos 1los pares de individuos.
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Matemidticamente se expresa de la siguiente forma:

n n
G= Y ¥ |x - %5]/(2n%)

i=1 3=1
Formalmente, el valor minimo de G es 0, cuando cada
individuo de la poblacién posee el mismo valor de &. El indice
G debe multiplicarse por n/(n-1) (siendo n el nimero de
individuos utilizados) para dar un valor no sesgado de ‘la':
verdadera poblacién G (Weiner 1985). Sin embargo, valores
idénticos de G pueden provenir de una distribucién de desigualdad
exactamente opuesta (Dobson 1986). Para interpretar mejor los
valores de G, se contruyen adicionalmente diagramas de Lorenz
(Weiner 1985). Estos diagramas se construyen representando los
datos como el numero cumulativo de individuos (eje %) frente a
la variable & acumulada (eje y). La desigualdad es tanto mayor
cuanto la curva generada esté por debajo de la linea recta de x=y
(G=0) (véase, p.e., Dobson 1986). Los diagramas si permiten
comprobar si valores de G iguales corresponden a una misma
distribucién de desigualdad entre los individuos de la poblacién.

En las infrapoblaciones de P. cetaceum se evalubé la
variacién individual en biomasa de las hembras en cada cémara (el
procedimiento en el caso de la fecundidad seria excesivamente
costoso cuando se usa con miles de individuos; véase 5A.2.7., y
la Discusién de este apartado). La condicién eutélica de los
acantocéfalos hace bastante dificil encontrar una relacién muy
directa entre biomasa y el éxito reproductivo, al contrario que
en otros grupos de helmintos con patrones de crecimiento
indeterminado (Dobson 1986). Sin embargo, es posible usarla como
medida exploratoria. Para ello, se escogieron 10 hospedadores al
azar, y se pesaron individualmente las hembras de cada cémara,
por el mismo procedimiento citado en el punto 5A.2.5. Después se
calculé G en cada subinfrapoblacién de hembras y se representaron
los diagramas de Lorenz de cada una. También se calculdé G para
las hembras del estado 3 uUnicamente, con el fin de reducir parte
de la variabilidad 1individual debida a reinfestaciones

62



temporalmente diferentes. Para obtener una estimacién general
para cada cémara, se aplicé un bootstrap sobre la media de los
valores de G obtenidos para las subinfrapoblaciones, a fin de
generar intervalos de confianza del 95%. Los intervalos se
calcularon sobre 2000 iteraciones.

5A.2.7. Fecundidad

La fecundidad se evalué como numero de acantores/hembra.
Esta puede ser la medida sustitutiva mé&s directa de potencial
reproductivo individual (Sukhdeo 1990, Adamson y Noble 1993).
Obviamente, se trata de un muestreo uUnico y puntual, por lo que
los resultados deben tomarse con cautela (Crompton 1985, Shostack
and Dick 1987). No se tomé en cuenta el nimero de bolas ovaricas
porque aunque todas pueden ser potencialmente fecundadas (Parshad
y Crompton 1981), no ofrecen datos inequivocos sobre 1la
descendencia real que se estd produciendo (Crompton 1985). El
procedimiento fue escoger 15 hospedadores cuyas cémaras
estomacales contuviesen m&s de 5 hembras del estado 3. Entonces
se muestrearon al azar 5 hembras por cémara en cada hospedador.
La fecundidad se estimé por medio de submuestras. Cada hembra
escogida se pesé previamente, y después sus contenidos se lavaron
en un recipiente con agua, ajustando el volumen a 10 ml. El
contenido se agité continuamente con un agitador magnético
durante al menos 5 minutos. Se escogieron después 10 muestras
separadas de 10 pl con una micropipeta, y se conté el nimero de
acantores de cada una. El nimero medio de acantores obtenido se
extrapolé entonces para el volumen total. Puede verse un
protocolo muy similar en Bates y Kennedy (1990).

De forma similar a las variables anteriores, se investigaron
diferencias en la fecundidad media obtenida en cada cé&mara en
cada hospedador mediante un test de Quade. Por otra parte, se
exploré la covariacién entre dichos valores entre cémaras usando
correlaciones de Spearman y el test de Kendall.

SA.3. RESULTADOS
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5A.3.1 Distribucién

Polymorphus cetaceum aparecié en todos los hospedadores
muestreados. En la Tabla 5A.1. pueden verse los parémetros
basicos de su distribucién general en las 3 cémaras estomacales.
La mayoria de los individuos se hallaron firmemente fijados a la
pared en las tres cémaras. Un 87.1% de la metapoblacién se halléd
en el estbmago. La evidencia de que las ausencias de P. cetaceum
‘en las tres camaras se producian al azar fue equivoca (test de
Cochran Q=6.1667, 2 gl. p=0.046). Por otra parte, aunque los
valores de intensidad no esté&ban corregidos para el tamafio de la
cémara, un porcentaje mayoritario de la poblacién se encontré en
EP y AD. EQ estuvo comparativamente muy poco colonizado, a juzgar
por el tamaifio de dicha cémara (véase fig. 2.2.).

Hubo una covariacién global poco concordante entre las
intensidades totales de cada cémara (W=0.493, 43 gl., p<0.025).
Sin embargo, en la Tabla 5A.2. puede verse que aungque no muy
estrechas, las asociaciones fueron positivas y significativas
entre EP-AD en la intensidad total, y en la de machos y hembras
separadamente. EQ no mostrdé ninguna correlacién ni con EP ni con
AD. La mediana de la distribucién de machos y hembras no difirié
significativamente (p>0.05).

5A.3.2. Sex ratio

La variacién sex ratio entre cémaras siguié un patrém
caracteristico (Fig. 5A.1.). Los estimadores globales mostraron
una sex ratio més cercana a 1:1 en EQ, y que se desplazb mas a
favor de las hembras en EP y AD. Sin embargo, en I la sex ratio
favorecié a los machos (53 %). Los intervalos de confianza del
95% para la sex ratio de cada cémara mostraron que éstos eran
completamente disjuntos en EQ y EP, y con un grado sensiblemente
mayor de solapamiento entre EQ y AD (Fig. 5A.1.).

5A.3.3. Estructura de maduracién
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La prevalencia, intensidad y los porcentajes relativos de
maduracién por cémara se encuentran en la Tabla 5A.3. Puede verse
que las hembras el estado 3 fueron las mds numerosas en EP y AD,
pero no en EQ. Ademas, las diferencias en la abundancia de cada
estado entre cémaras no fueron congruentes (Tabla 5A.4.): hubo
comparativamente mds hembras del estado 1 en EQ que en EP y AD
(Tabla 5A.3.). Sin embargo, los porcentajes relativos de cada
estado en EP y AD fueron muy similares (Tablas 5A.3., 5A.4.). De
‘hecho, los tests t pareados para los porcentajes relativos no
mostraron diferencias significativas entre EP y AD para ninguno
de los tres estados (todos t< 2.048, 28 gl., p> 0.05).

Por otra parte, el patrédn de covariacién entre la abundancia
de cada estado entre cémaras resultdé ser muy similar al de la
intensidad total (Tabla 5A.5). Las correlaciones fueron
moderadamente altas y significativas para los tres estados de
maduracién sb6lo entre EP y AD.

El test de Friedman sobre las diferencias en la mediana de
las distribuciones de los tres estados de madurez fue altamente
significativo (T=13,9, p<0.001), pero correspondié a una
concordancia relativamente baja (W= 0.332). Esto se explica
porque la comparacién miltiple a posteriori reveldé que era
inicamente el westado 1 el que poseia wuna localizacién
significativamente méds anterior (p> 0.05) que los estados 2 y 3.

5A.3.4. Biomasa

Las biomasas medias de cada estado para cada cémara se
encuentran en la Tabla 5A.6. Los tests de Quade no mostraron
diferencias en la biomasa de los estados 2 y 3 entre las tres
cémaras (p> 0.05), pero si en el estado 1 (T=5.42, p< 0.01). Por
un test a posteriori (Conover 1980) se supo que las hembras del
estado 1 tenian significativamente menor biomasa en EQ respecto
a AD; (p> 0.05); entre EQ y EP rozaban el nivel de significacién.

Los patrones de covariacién de biomasa media entre cémaras
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resultaron sustancialmente diferentes a 1los de variables
anteriores (Tabla 5A.7). En este caso, ademé&s de un correlacién
positiva significativa en la biomasa media de los 3 estados entre
EP y AD (aunque con una probabilidad algo mayor de p=0.05 en el
estado 2), también lo fue entre EQ y EP en la biomasa de los
estados 2 y 3, y entre EQ y AD en el estado 3. Nbétese que las
asociaciones tendieron a ser mds estrechas en el caso del estado
3.

5A.3.5 Variaciones individuales en biomasa

Se pesaron individualmente 5.409 hembras para el célculo de
los coeficientes de Gini. Los <coeficientes para 1las
subinfrapoblaciones totales, para las hembras del estado 3, en
cada cémara se encuentran en la Figura 5A.2. Como cabia esperar,
dichos indices fueron bajos en conjunto (se comprobé que los
indices correspondieron a curvas de Lorenz muy similares en todos
los casos). Los intervalos de confianza sugieren que dichos
indices no eran claramente diferentes entre cémaras en ninguno
de los dos casos. Sin embargo, cabe distinguir dos patrones:
utilizando todas las hembras, el Ginl medio decrecidé segin la
secuencia EQ-EP-AD (Fig. 5A.2a). Por otra parte, las hembras del
estado 3 mostraron G medios e intervalos de confianza muy
similares entre EP y AD. En EQ, G fue menor, pero con un
intervalo de confianza sensiblemente m&s amplio (5A.2b).

5A.3.6. Fecundidad

En términos generales, la biomasa mostré un relaciédn
positiva muy baja con la fecundidad (r,=0.371, n=225, p<0.001).
La biomasa media de los individuos usados para los célculos de
fecundidad no difirié significativamente entre las cémaras en
ninguno de los hospedadores (test de Quade, T= 0.112 p>>0.05).
Los valores de fecundidad media por cémara fueron bastante
similares entre las tres camaras (x103) (EQ:50.82+32.34,
EP:48.16+25.26, AD:44.33425.12). El1 test de Quade no mostré
diferencias significativas en fecundidad (T=0.104, p>>0.05). Sin
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embargo, los valores de fecundidad media por cémara en cada
hospedador covariaron de forma muy concordante (W= 0.91, gl=14,
p<0.0001). Los valores de correlacién por pares fueron los
siguientes: EQ-EP, rs=0.875; EP-AD, rs= 0.839; EQ-AD, rs= 0.879;
todas las p< 0.001.

SA.4. DISCUSION

Como eXpuso ya en el caso de  H. pontoporiae, un primer
h&ndicap en el estudio de seleccién de hdbitat de P. cetaceum es
el de las migraciones post-mortem. A este respecto, existen
argumentos convincentes de que dicho proceso, si ha existido en
este <caso, debe haber alterado de forma negligible 1la
distribucién en vida de P. cetaceum a la escala empleada. En
primer lugar, la gran mayoria de los acantocéfalos se hallaron
fijados a las paredes estomacales, tal y como se observado en
otros andlisis del estémago de P. blainvillei (Yamasaki y col.
1974, Brownell 1981). Podria asumirse ad hoc que hubo cambios
post-mortem en el lugar de fijacién; aun asi, las constricciones
anatémicas del estémago de P. blainvillei probablemente
impedirian flujos importantes de individuos antes de su muerte.
La comunicacién entre EQ y EP se realiza mediante un conducto de
conexién relativamente angosto (1,5 cm de diémetro) y de
recorrido muy tortuoso (véase Yamasaki y col. 1974, y la figura
2.1.) (recordemos su funcién de esfinter, Cap. 2, pto. 2.2.1.).
Por su parte, EP y AD est&n conectados por el esfinter pilérico,
cuya musculatura circular oblitera en gran medida la comunicacién
entre ambas cé&maras, incluso en condiciones de dilatacién
(Yamasaki y col. 1974).

Un seqgundo problema es que la intercomunicacibén entre las
cémaras hace que los individuos senescentes de una cémara puedan
permanecer temporalmente en cémaras posteriores, confundiendo la
din&mica propia de cada wuna. Desgraciadamente, durante la
recoleccién del material no se separaron los individuos fijados
a la pared, de los hallados sueltos en el lumen; esto habria
ayudado a estimar si este proceso era importante. No obstante,
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cabe esperar que el efecto sea débil. Como ya se ha sefialado, la
gran mayoria de los individuos estaban fijados (el intestino,
donde casi ninguno lo estaba, fue excluido como localizacién de
vida). Ademés, el tiempo de residencia en cada cé&mara debe
suponerse relativamente corto, tratédndose de individuos muertos
en zonas de flujos turbulentos, y teniendo en cuenta que los
odontocetos realizan digestiones muy frecuentes (Smith 1972).

En conclusién,  podria  considerarse 'que los patrones
obtenidos son un reflejo bastante fiel de la distribucién en vida
de las infrapoblaciones de P. cetaceum. Adem&s, los resultados
son coherentes con la informacién previa conocida en otras
especies de acantocéfalos, como se verd a continuacién.

Desde el punto de vista de la colonizacién, hay evidencia
sblida de que la activacién de nuevos P. cetaceum parece ocurrir
de forma preferente en EQ. En primer lugar, ello viene sugerido
por los valores de sex ratio en cada cémara. La determinacién
cromosémica del sexo en los acantocéfalos origina machos y
hembras equiprobablemente (Parshad y Crompton 1981, Crompton
1985), y en los hospedadores intermediarios o paraténicos, la
proporcidén 1:1 parece conservarse (Nickol y Heard 1973, Crompton
1985, Kennedy 1993). Sin embargo, en el hospedador definitivo,
los machos, salvo raras excepciones, duran mucho menos que las
hembras, y a medida que avanza la edad de la infestacién se
pierden diferencialmente mds (Muzzal 1980, Helle y Valtonen 1980,
1981, Amin 1987). Es decir, una fraccién importante de 1la
subinfrapoblacién de EQ corresponderia a individuos recién
activados. La sex ratio es mds favorable a las hembras en EP y
AD probablemente porque dichas cé&maras poseen efectivos recientes
en mucha menor medida. Asimismo, el ligero aumento y mayor
variacién en la sex ratio en AD frente a EP podria explicarse por
la acumulacién de algunos individuos senescentes arrastrados
desde EQ y EP. Puesto que los individuos muertos de las tres
cémaras deben terminar acumulédndose en el intestino antes de ser
eliminados, los machos deben sobrepasar alli en nimero a las
hembras por mera probabilidad, tal como se observa.
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Otra evidencia importante es que las hembras sin fertilizar
(estado 1) se distribuyen més anteriormente que las de 1los
estados 2 y 3. Esta diferencia refleja la proporcién mayoritaria
de dichas hembras en EQ; de hecho, es el estado con mayor
abundancia media en dicha cdmara. Adem&s, la biomasa media de las
hembras del estado 1 en EQ es significativamente menor que las
de EP y AD. Dicha diferencia estd muy probablemente ligada al
carlcter reciente del estado 1 en EQ.'Serobséivé frecuentemente
‘que muchas hembras de esta cdmara eran muy pequefias, y no poseian
siquiera bolas ovéaricas.

Por Gltimo, s8i la activacién de los individuos de nuevas
infestaciones tiene lugar en mayor medida en EQ, esto provocaria
una falta de covariacién tanto en los nimeros globales de machos
y hembras como en los diferentes estados de desarrollo de las
hembras entre EQ y las otras dos cémaras, tal como se observa.
Obviamente, las nuevas inmigraciones que 1llegan a EQ son
contingentes respecto al tamafio poblacional existente en EP y AD.

Polymorphus cetaceum no parece mostrar preferencias
evidentes de seleccién entre EP y AD, ya que su prevalencia, sex
ratio, estructura de maduracién, biomasa media, desigualdes en
biomasa, y fecundidad son muy similares, y las covariaciones
entre dichas cémaras muy consistentes en todas las variables
consideradas. El iuUnico aspecto gque merece comentarse es la
diferencia de intensidad. Ya se explicd previamente que no se
pudo calcular la densidad como medida de comparacién. Sin
embargo, la intensidad de P. cetaceum en EP es unas 5.5 veces la
de AD. A este respecto, mereceria la pena comparar en futuros
andlisis si la superficie que ofrece EP es otras tantas veces
mayor que la de AD.

La cuestidén més interesante es por qué EQ ofrecié valores
tan bajos de intensidad de P. cetaceum, siendo la cémara de mayor
tamafio. EQ no puede considerarse uUnicamente como un lugar de
activacién, puesto alli se encontré una cantidad sustancial de
hembras grdvidas. Parte de los individuos en dicha cémara se
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hallaron fijados. Mas concretamente, en otros estudios se ha
sefilalado una fijacién en la regién aboral (Yamasaki y col. 1974).
Puesto que las presas consumidas por el hospedador ingresan
enteras directamente a EQ, donde tiene 1lugar 1la primera
digestién, (véase Cap. 2, Pto. 2.2.1.), éste es el lugar de
abrasién, privacién tréfica, y turbulencia méximas para P.
cetaceum. La regién aboral es la dnica regién de la cémara donde
el quimo ya fluido se concentra para pésér-haéia'EP (Hatrisbn Y
'col. 1970, Olsen y col. 1994). En otras palabras, la superficie -
efectiva de EQ desde el punto de vista de P. cetaceum debe ser
presumiblemente muy reducida.

Anteriormente se ha comentado que las diferencias de
localizacién relativa entre los tres estados de desarrollo de las
hembras probablemente se debe a que la activacién se produce
mayoritariamente en EQ. Sin embargo, no es posible determinar si
existen adicionalmente migraciones ontogenéticas en sentido
posterior, como sSe ha observado en bastantes especies de
acantocéfalos intestinales (Awachie 1966, Uglem y Beck 1972, Amin
1975, Valtonen 1983), pero no en otras (Kennedy y col. 1976,
Kennedy y Lord 1982). Sin embargo, la fraccién de hembras
gravidas de EQ no mostrd diferencias sustanciales en su biomasa
media, grado de variacién individual en biomasa, y fecundidad,
con respecto a las de EP y AD. Mas alin, las correlaciones entre
la biomasa media y la fecundidad del estado 3 fueron positiva y
significativamente altas. Esto sugiere fuertemente que 1las
hembras de las infrapoblaciones muestreadas deben pertenecer
temporalmente a las mismas infestaciones, y que se han asentado
sin mucha especificidad. Este punto parece particularmente claro
puesto que la fecundidad en los acantocéfalos depende de una
compleja mezcla de factores (Crompton 1985, Kennedy 1985b,
Kennedy 1993), y dificilmente ofrece patrones tan coherentes como
en este caso (véase p.e., Munro y col. 1989, Bates y Kennedy
1990). No obstante, la hipétesis anterior no aclara por qué
entonces no hubo una correlacién similar entre el nimero de
hembras 3. Aqui la limitacién en la superficie de la regién
aboral de EQ podria jugar cierto papel, puesto que dependeréd
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mucho més directamente del tamafio real de EQ que el caso de EP
y AD. Es decir, sin una medida directa de la densidad, es posible
obtener correlaciones en fecundidad y biomasa media, pero no en
nimero (véase la relacién entre el tamafio del oérgano y la
ausencia de patrones en Bates y Kennedy 1991a).

En respuesta a 1la primera pregunta planteada en la
introducciébn, la conclusiédn parece ser que P. cetaceum, a la
‘escala de an4lisis adoptada, se activa mayoritariamente en EQ y -
es capaz de sobrevivir y madurar en EQ, EP y AD. Al parecer,
tampoco existe una gran especificidad de fijacién con tal de que
el alimento esté al menos convertido en quimo. Los procesos
digestivos en EP y AD no difieren sustancialmente; ademés, no
contribuyen en gran medida a un procesado quimico més fino del
alimento ya digerido en EQ (Harrison y col. 1970, Smith 1972).
En ese aspecto, 1la regién aboral de EQ podria ser
nutricionalmente similar para P. cetaceum. Sin embargo, de todo
esto no se deduce necesariamente que no existan preferencias de
habitat mas especificas a escalas m&s pequefias, ni diferencias
en el éxito reproductivo entre ellas. El éxito reproductivo de
los acantocéfalos depende de un conjunto de factores que a menudo
se superponen e interactian de forma muy compleja (Crompton 1985,
Kennedy 1993). Por citar tres de los mé&s importantes, cabe
sefialar la disponibilidad de individuos del sexo opuesto, la
disponibilidad de recursos tréficos, y los efectos negativos de
la intensidad (que puede provocar fenémenos de
intensodependencia) . Este tipo de interacciones son esencialmente
inextricables en poblaciones naturales (Bates y Kennedy 1991a),
méxime sin una medida del tamafio de la cémaras.
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5B. EJES ABIOTICOS DEL HABITAT Y ESTRATEGIAS DE P. cetaceum Y
OTROS POLYMORPHIDAE PARCIALMENTE ESTOMACALES FRENTE A SUS
CONGENERES INTESTINALES
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5B.1. INTRODUCCION

Southwood (1988) reconocié que la mayoria de modelos que
explican las estrategias de historia vital de los organismos,
invocan ciertas caricteristicas criticas comunes de sus hébitats.
Formalmente, en cualquier habitat cabria distinguir dos ejes
abiéticos, y otro biético, sobreimpuestb; El'piimer'eje seria el
'grado de perturbacién, que Southwood (1988) definidé como el grado. -
de predecibilidad del hébitat respecto a las necesidades del
organismo. El segundo eje seria el grado de adversidad, es decir,
el conjunto de factores abiéticos que actian negativamente sobre
la productividad. El tercer eje, que dotaria de complejidad a la
comunidad, incluiria la intensidad y frecuencia de interacciones
intra e interespecificas. Segin Southwood (1988), los valores de
dichos ejes permiten predecir un namero delimitado de téacticas
b&sicas entre las que cualquier organismo escogeria (véase el
esquema en Southwood 1988; también Begon y col. 1990).

La aplicacién general del modelo de Southwood (1988) a los
parésitos parece controvertida porque se considera mas
determinante 1la adecuacién de sus ciclos vitales a las
imposiciones comportamentales y tréficas del hospedador (Esch y
Fern&dndez 1993). Sin embargo, los ejes del hé&bitat ocupado por
una especie de helminto dentro del hospedador podrian determinar
tebricamente algunos rasgos importantes de su estrategia vital.
Si bien se ha prestado mucha atencién a la influencia de 1las
interacciones (véase, p.e., Holmes 1973, Simberloff 1990),
raramente parece haberse planteado de forma general la influencia
de la adversidad y la perturbacién (véase Esch y Fernéndez 1993).
Sin embargo, la adecuacién a cada h&bitat dentro del hospedador
puede exigir importantes cambios morfolégicos y estructurales,
e incidir directamente sobre las téacticas seguidas (considérese,
p.e., el tamafio). De hecho, en el caso de los acantocéfalos,
Petrochenko (1971) considerdé que la busqueda de estrategias de
establecimiento exitoso en el contexto del intenso peristaltismo
y flujo intestinales debia tener gran importancia sobre la
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evolucién de este grupo.

Polymorphus cetaceum ha colonizado un hébitat con valores
extremos dle adversidad (sensu Southwood (1988)) o perturbacién
(sensu Griime (1977) y Rykiel (1985) (cf. Southwood 1988)). (No
entraremoss a discutir los conceptos con tal de que quede claro
a que mos estamos refiriendo. Ahora no hablamos de
predecibiliidad, sino de fuerzas que inciden negativamente sobre
'la superviiviencia, y gque suponen para el organismo unos costos
adicionales frente a hébitats presumiblemente mejores. No
obstante, las predicciones sobre las estrategias dependen de cémo
se haya «onsiderado cada concepto -véase Southwood 1988).
Respecto @l eje de adversidad, el estbémago y la regién més
anterior del intestino podrian teéricamente diferenciarse del
resto de intestino por el conjunto de 1las siguientes
caracteristicas:

1) Niveles nutricionales. En el estémago y el comienzo del

intestino el alimento est&d en una fase anterior de procesado, con
nutrientes menos disponibles para un absorbedor de moléculas
sencillas (Crompton 1973).

2) Caracter fisico de la ingesta. El grado de desmenuzamiento de

la ingesta es comparativamente menor en la zona anterior (Smith
1972, Olsen y col. 1994), por lo que la posibilidad de abrasién
es mayor.

3) Intensidad y frecuencia del peristaltismo y del flujo de la
ingesta. El1 grado de peristaltismo e intensidad de flujo
disminuye anteroposteriormente (Crompton 1973, Mettrick y Podesta
1974), y es méximo en la zona mas anterior (Croll 1976, Stock y
Holmes 1981). Adem&s, el tipo de ondas asociadas al proceso de
digestién estomacal durante el mezclado del alimento podria
determinar también flujos intensos y energéticos. El vaciado del
estbémago también sugiere flujos particularmente intensos en el

conducto de conexién, y la zona pilérica y el comienzo del
duodeno.
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4) Predecibilidad del flujo. En el intestino, el movimiento del
flujo intestinal esté polarizado en sentido anteroposterior. Sin

embargo, en el estémago, el mezclado del alimento debe producir
un flujo mucho m&s errdtico, favorecido por el mayor tamafio de
la cémara. Este factor puede ser especialmente relevante para la
fraccién de la poblacién de P. cetaceum que habita en el estdémago
pilérico. El estémago pilérico pérmahécé cerrado tempoiaiméhte
‘durante el procesado del alimento en dicha cémara (Olsen y col.
1994).

5) Tipo de arrastre. El tipo de arrastre que sufriréd un cuerpo
fijo depende del nimero de Reynolds (véase Nachtigall 1983, Vogel
1988). Si se trata de fluidos viscosos a velocidades bajas,

predominard el arrastre por friccién, y, por tanto, el factor
importante para un cuerpo fijo seria la superficie expuesta. Por
contra, si fueran fluidos muy poco viscosos a altas velocidades,
predominaria el arrastre por presién, y lo importante seria la
forma del organismo en el plano perpendicular a la direccién del
flujo. En situaciones intermedias, ambos componentes interactuan.
La ingesta est4 de 1lejos de comportarse como un liquido
newtoniano. Cabe mAs bien hablar de un flujo pastoso (Crompton
1973). Esto probablemente convierte a las fuerzas de rozamiento
en la componente mis general de arrastre en todo el tracto. Sin
embargo, puede suponerse que el grado de licuacién de la ingesta
crecerd hacia el final del intestino delgado (antes de 1la
compactacién de las heces), por lo que el arrastre por fricciénm
puede ser comparativamente méds importante en la regién anterior
del tracto, y en el intestino grueso.

Las diferencias de predecibilidad entre la regién ocupada
por P. cetaceum, y otros h&bitats no resulta tan aparente desde
el punto de vista de un acantocéfalo. A gran escala, el caricter
homeostético de cualquier hospedador (véase el cap.l y 6) debe
suponer niveles similares de predecibilidad en las condiciones
fisicoquimicas de cada hé&bitat. El mayor grado de
impredecibilidad para wun grupo absorbedor podria venir
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determinado por las variaciones asociadas con la cantidad y
calidad de lo:s nutrientes exdgenos. P.e., los cambios de dieta
en el hospedador pueden producir variaciones importantes en los
niveles de nutrientes (Bundy y Golden 1987); diversos paré&metros
ambientales determinan cambios fisiolégicos y/o comportamentales
en el hospedador que pueden incidir impredeciblemente sobre su
alimentacién (Esch y col. 1975). Es dificil establecer a priori
si este proceso afecta mads o menos a la regién anterior del
tracto que a otras partes.

En definitiva, la diferencia entre la regién anterior del
tracto, y el resto podria venir fundamentalmente definida por las
variaciones en el grado de adversidad. ; Podrian tener estas
diferencias algin impacto sobre la morfologia, y/o sobre algin
aspecto de la estrategia reproductora de los acantocéfalos? El
problema es tremendamente complejo, sobre todo en su segundo
aspecto. En esta seccién nos planteamos una exploracién bésica
de las variaciones morfolébgicas de P. cetaceum, y otras especies
parcialmente estomacales de los géneros Polymorphus y Corynosoma,
con respecto a sus congéneres netamente intestinales. El objetivo
era ver si los resultados eran congruentes con lo que podria
predecirse para un hédbitat de adversidad extrema. Con el mismo
fin se examind asimismo la Unica informacién disponible sobre una
variable m&s directamente relacionada con la reproduccién, el
tamafio del huevo (acantor).

S5B.2., MATERIALES Y METODOS

5B.2.1. Eleccién de especies de Polymorphidae. Criterio de
decisién sobre las especies parcialmente estomacales en los
géneros Corynosoma y Polymorphus.

Dentro de la familia Polymorphidae, se compararon sbélo las
especies de los géneros Corynosoma y Polymorphus. La eleccidén de
éste Gltimo se justifica por razones obvias. No obstante, dentro
del mismo se escogié uUnicamente las especies del subgénero
Polymorphus, dado que es el de nuestra especie (Polymorphus (P.)
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cetaceum) (Schmidt y Dailey 1971), y que su morfologia difiere
considerablemente de la del subgénero restante, Profilicollis
(véase, p.e., Yamaguti 1963, Petrochenko 1971). Se escogid
asimismo el género Corynosoma porque una de las dos especies
parcialmente estomacales pertenece a dicho género (véase més
abajo), y por la vinculacién original de P. cetaceum a dicho
género. Como hemos visto (Cap. 4, Pto. 3.4.1.) existen razomes
de peso para creer que P. cetaceum estd mas emparentado con

'~ ‘Corynosoma que con  Polymorphus. De hecho, se har4 més hincapié -

en las relaciones con este segundo género.

El listado b&sico de especies de ambos géneros se escogid
de Amin (1985a), al que se afiadieron especies descritas con
posterioridad (véase Tabla 5B.1.). Se eliminaron también las que
actualmente se han sinonimizado. Las descripciones y hébitats de
las especies provienen fundamentalmente de Yamaguti (1963),
Petrochenko (1971), McDonald (1988); se obtuvo informacién
adicional de Margolis (1954), y Margolis y Dailey (1972). Otros
muchos datos provienen de descripciones originales, o
descripciones mé&s detalladas (Tabla 5B.l1.). Se excluyd toda
especie cuya descripciédn se hubiera basado en un Gnico especimen,
o especimenes inmaduros. Si cualquiera de ambas posibilidades se
daba s6lo en un sexo, la informacién del otro si se utilizé. (La
inica excepcién a esta regla 1la constituye Polymorphus
arctocephali, en cuyas hembras no se encontraron huevos (Smales
1986) . No obstante, es uno de los muy escasos acantocéfalos
estomacales y se consideré importante incluirlo en los anélisis).

Existen 4 especies de los géneros Polymorphus y Corynosoma
que se hayan citado parcialmente en el estémago. Ademis de P.
cetaceum, su congénere més préximo, P. arctocephali, se encontrd
en el estbébmago e intestino delgado de Arctocephalus pusillus
(Pinnipedia) (Smales 1986). No se dispone de informacién més
cuantitativa, pero dada la extrema cercania taxonémica a P.
cetaceum y su la gran proximidad geogridfica de ambas especies
(véase Johnston y Best 1942, Smales 1986), se considerd
tentativamente como especie de preferencias de habitat similares,
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y por tainto parcialmente estomacal. Corynosoma hamanni ha sido
citada em numerosas ocasiones en el estémago, incluso bajo otras
denominac«ciones especificas anteriores (Zdzitowiecki 1984b, véase
también Hoberg 1986). 2Zdzitowiecki (1984b, 1986d, 1991) 1la
consideré fundamentalmente como habitante del duodeno més
anterior,, pero como colonizador parcial de la regién pilérica del
estémago;,, en varias especies de focas antéarticas (la regién
pilérica en focas es estructuralmente bastante similar a la de
‘cetéceos,, véase Lick (1991), y por tanto, la distribucién de C.
hamanni es razonablemente similar a la de P. cetaceum, aunque
no tan anterior). Margolis y Arai (1989), y Lunneryd (1992)
citaron a Corynosoma strumosum en el estémago de pinnipedos.
Corynosoma strumosum se conoce desde antiguo (es la especie tipo
del género) como un habitante tipico de la regién media del
intestino (p.e., Helle y Valtonen 1980, 1981). La cita de
Margolis y Arai (1989) en el estémago se encuentra en una
recensiéin muy general de varias fuentes. En Lunneryd (1992) puede
encontrarse informacién més precisa, que sugiere que los muy
escasos individuos hallados en el estbémago eran accidentales. En
consecueincia, se consideré como especies de Corynosoma vy
Polymorphus de distribucién anterior extrema, incluyendo en parte
al estébmago, a P. cetaceum, P. arctocephali y C. hamanni (por
brevedad, se las denominari ‘'éstomacales').

5B.2.2 Viariables empleadas
5B.2.2.1 Variables morfométricas y meristicas

Se escogieron variables simples que pudieran relacionarse
directamente con el eje de adversidad, sobre todo en 1lo
concerniente a flujo y peristaltismo. Ademés, dichas variables
son las que universalmente se encuentran en todas las
descripciones, a pesar de que sean antiguas. Un problema previo
fue que la mayoria de las descripciones proporcionaban rangos o
valores tinicos, pero no valores medios calculados sobre un nimero
conocido de especimenes. Los criterios que se tomaron fueron: (i)
escoger s6lo la descripcién m&s completa de cada especie (ii)

78



tomar como validos los valores uUnicos (salvo que explicitamente
se basaran en un tGnico espécimen), (iii) usar la media del rango
como valor tiipico de la medida. Se asumidé que (ii) ofrece 1la
misma informacién que (iii). Asimismo, se considerd que el error
derivado de (iii) se distribuia aleatoriamente entre las
diferentes especies. Los valores se calcularon por separado para
machos y hembras, a menos que se indique lo contrario.

Las variables escogidas fueron las siguientes (véase Fig.-
5B.1.):

- Longitud (L) y anchura méxima corporal (A). La 1longitud
corporal se calculd como (longitud total)- (longitud probdscide).
Puesto que los integrantes de ambos géneros son geométricamente
similares, se consideré como una primera aproximacién a la
porcién del amimal en contacto con el lumen. Por otra parte, la
anchura max ima en todos los Polymorphidae se da
caracteristicamente en la regié4n mds anterior del tronco (fig
5B.1.).

- Ratio longitud/anchura (RATIO). Se escogié6 como una medida
explicita del grado de estilizacién del animal. Tiene interés
desde el punto de vista de la superficie expuesta.

- Longitud (LP) y anchura m&xima (AP) de la probbéscide. Las
probéscides de las especies de Polymorphus  (subgénero
Polymorphus) y Corynosoma tienden a ser cilindricas (Fig. 5B.1.),
salvo escasas excepciones (P.e., P. magnus, P. trochus, véase
Petrochenko 1971, McDonald 1988). E1l empleo de la longitud de la
probéscide y su anchura informan complementariamente sobre el
anclaje relacionado directa o indirectamente con la superficie
que ofrece la probbéscide (cuyo eje més informativo seria la
longitud), y con su resistencia a la traccién (que depende de la
seccién, por lo que el eje més informativo debe ser la anchura).

- Armadura de la probbéscide. En este apartado se incluyeron dos
variables: (i) numero total de ganchos en la probdéscide (NG),
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calculado como el producto del nimero de filas y el nuimero de
ganchos por fila. Esta medida es comin para machos y hembras (ii)
tamafio de los ganchos (TG). El mucron es la parte externa y
visible del gancho (Fig. 5B.1.), y es la medida mayoritariamente
ofrecida en las descripciones. Desgraciadamente, son muy escasos
los estudios en los que se da una enumeracién de medidas de
mucron para cada fila. Normalmente se da un rango de valores
méximos, o un Gnico valor méximo paré la espeéie. Salvo muy4ratas
‘excepciones (quiz4, C. falcatum, Van cleave (1953a,b)), el patrén
de diferencias en tamafio de los ganchos es muy similar, y no cabe
asumir que un uUnico gancho, o fila, difiera exageradamente del
resto (véanse numerosos ejemplos en Petrochenko 1971). Por tanto,
se asumié que el tamafio maximo del mucron podria funcionar
tentativamente como un indice de desarrollo relativo de los
ganchos en ambos sexos. Esta medida es comin para machos y
hembras.

Adem&s de la informacién de machos y hembras de las 3
especies estomacales, se obtuvo informacién morfométrica completa
de 12 machos del género Polymorphus y 21 del género Corynosoma;
y de 11 hembras de Polymorphus y 20 de Corynosoma (Tabla 5B.1l.).
El numero actual de especies de Polymorphus se estimé en 29, y
de Corynosoma, 41.

5B.2.4.23 Variables reproductivas

La Unica variable disponible en términos comparativos fue
el tamafio del huevo. Este se midi6é6 asumiendo que su forma era un
elipsoide regqgular (véase Petrochenko 1971), y calculando su
volumen a partir de su didmetro mayor (D) y sus diémetros menores
(d) (férmula: V= 3/4 ¢ D d?) . Se obtuvo informacién de 20
especies del género Polymorphus, y de 26 del género Corynosoma
(Tabla 5B.1.).

5B.2.4. Métodos de comparacién
Se efectué de forma preliminar una comparacién de todas las
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variables anteriores entre las especies estomacales e
intestinales, pero haciendo especial hincapié entre las especies
estomacales y las especies del género Corynosoma. Esto se hizo
porque se sospechaba que P. cetaceum y P. arctocephali eran
morfométricamente mé&s parecidos a Corynosoma, de modo gque la
inclusién de especies de Polymorphus podia extremar
artificialmente las diferencias entre el grupo estomacal y el
intestinal. En el caso del volumen del huevo, se establecieron

" ‘tres grupos: Polymorphus intestinales, Corynosoma intestinales, -

y estomacales, y sus distribuciones de valores se compararon
mediante un diagrama Box (Wilkinson 1990).

A priori, salvo la variable 'ratio', el resto de variables
morfométricas se transformaron logaritmicamente y se sometieron
a un ANOVA de una via y un andlisis discriminante. También se
construydé una matriz de <correlaciones entre variables,
promediando las matrices de covarianza separadas para cada grupo,
y entonces calculando la matriz de correlaciones (Norusis 1986).
Todos estos andlisis se efectuaron considerando dos casos: el
conjunto de especies intestinales frente a las estomacales (caso
1), y utilizando 36lo las especies intestinales del género
Corynosoma, frente a las estomacales (caso 2). Debido al
dimorfismo sexual en tamafio (Crompton 1985), los analisis se
efectuaron para machos y hembras separadamente. En el
discriminante, el test de Box mostré que, en las cuatro
comparaciones, las varianzas del grupo estomacal y el intestinal
eran homogéneas. Se asumid la multinormalidad (en el grupo de las
intestinales, todas las variables eran normales, test de
Lilliefords, p>0.05, aunque esto no necesariamente garantiza la
multinormalidad, Norusis 1986). Se aplicé un procedimiento por
pasos basado en la minimizacién de la lambda de Wilks (véase
Norusis 1986). El criterio de selecciédn fue el de la minimizacién
de la Lamba de Wilks (Norusis 1986). Como resultado final, sélo
las variables que son Gtiles para la separacién de los grupos son
las que permanecen en el modelo, excluyéndose las que dan
informacién redundante o no mejoran la separacién (Norusis 1986,
Bray y des Clers 1992).
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5B.3. RESULTADOS
5B.3.1. Discriminaciédn morfolégica

Todos los descriptivos de las variables para cada grupo se
encuentran en la tabla 5B.2. Como patrones preliminares
interesantes, pueden destacarse los siguientes: (i) Las hembras
de las especies inttestinales mostraron mayor longitud media que
'sus machos, y correlativamente, mayor anchura. Sin embargo, las
hembras de las estiomacales fueron m&s cortas, pero mds anchas,
que sus machos; (ii) el tamafio de la probéscide y el nimero de
ganchos fue mayor en 1las especies estomacales; (iii) 1los
coeficientes de variaciédn de todas las variables fueron menores
en las especies esttomacales.

Las correlaciones entre las variables morfométricas pueden
verse en la tabla 5B.3. Como patrones generales vilidos para los
casos 1 y 2, tanto en machos como en hembras, cabe destacar: (i)
NG no mostr6 corre:laciones altas (r> 0.6, segin el criterio de
Bray y Des Clers 1992) con ninguna otra variable; (ii) L y A, LP
y AP, se relacionaron intensa, y positivamente, en todos los
casos. Lo mismo ocwurrié entre A, y AP y LP; también en el caso
de AP y TG.

En el caso de los machos, el andlisis univariante 1 detectd
diferencias significativas en LP (F= 8,31, p=0,007) y A (F= 5,46
p=0,025); el univariante 2, sélo en LP (F= 5,92, p=0,024), aunque
A rozé el nivel de significacién (F=3,83, p=0,06). E1 anélisis
discriminante por pasos escogié la variable LP como la Unica que
separaba ambos grupos, tanto en el caso 1 como en el 2. Como
puede verse, la significacién fue mayor en el caso de 1la
comparacién 1. El porcentaje global de casos bien clasificados
fue de un 100% en el caso de las especies estomacales. Seis y 4
especies intestimales de las comparaciones 1 Yy 2,
respectivamente, se clasificaron de forma incorrecta como
estomacales. En conjunto, un 83,8% y un 83,3% de los casos se
clasificaron correctamente. En términos absolutos, sélo 2
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especies (del gjénero Corynosoma) mostraron un valor de LP mayor
al minimo del de las especies estomacales (0,97 mm). En la Figura
5B.2a. se obsemrva que las especies estomacales parecen seguir
grosso modo el comportamiento general que podria predecirse para
su longitud coirporal (sobre todo, P. cetaceum). Sin embargo,
cuando se incluyeron los datos de dos descripciones més de P.
cetaceum en ot.ros hospedadores para efectuar una prospeccién
cualitativa (Filg. 5B.2a.), se aprecidé una tendencia algo més

" nitida de 1os eistomacales a poseer probéscides comparativamente

largas para su longitud corporal.

En el caso de las hembras, los andlisis univariantes 1 y 2
s6lo detectarom diferencias significativas en LP (F= 7,18, p=
0,011; F=4,77 p=0,04, respectivamente). El an&lisis por pasos
escogid sbélo la variable LP como discriminante en la comparacién
1 (las correlac:iones con las otras variables pueden verse en la
Tabla 5B.3.). En la comparacién 2, el anélisis seleccioné6 a L y
LP. Las corre:laciones de las variables discriminantes con
respecto a la vvariable canénica se encuentran en la Tabla 5B.4.
Puede verse que: AP (como cabria esperar), se relaciona positiva
y moderadamente con la funcién canénica. Nétese también que L
varia negativamente. Es decir, las especies estomacales tienden
a ser mas cortas y a tener probdéscides mas grandes. El porcentaje
de casos bien clasificados en el grupo estomacal fue del 100% en
las comparaciomes 1 y 2; 6 y 3 especies intestinales fueron
incorrectamente clasificadas como estomacales, respectivamente.
En conjunto, un 82,4% y un 87% se clasificaron bien. En la Figura
5B.2b. se encuentra el grdfico de dispersién de la longitud de
la probéscide frente a la longitud corporal, donde se muestra la
separacién netan de las especies estomacales frente al resto. Se
explordé la posiwcién de otra descripcién de hembras de P. cetaceum
{Johnston y Bes't 1942), y su separacién del resto de intestinales
es todavia més acusada (Fig. 5B.2b.).

En la exploracién bruta de variables, se observdé que la

variable RATIO (L/A) exhibia valores minimos para las hembras de
especies estomacales, como podria esperarse del patrén
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cualitativo de variacién entre L y A comentado mé&s arriba (Tabla
5B.2.). De hecho, en términos absolutos, s6lo una especie (C.
validum) mostrd una ratio dentro del rango de las estomacales
(Figura 5B.3.). Las dos descripciones de P. cetaceum coincidieron
en mostrar los valores extremos de RATIO. Por ello, se considerd
interesante repetir los discriminantes 1 y 2 eliminando L y A,
e introduciendo RATIO en su lugar. En el caso 1, el analisis
escogié LP y RATIO. Pueden verse las correlaciones del resto de
‘variables con la funcién discriminante candénica en la Tabla 5b.5.
Los resultados indican que conforme aumenta la ratio, el tamaifio
de la probéscide, el nimero de ganchos y el tamafio de los ganchos
disminuye. E1 100 % de las especies estomacales se clasificaron
bien, y s86lo 3 de 1las 31 intestinales se incluyeron
incorrectamente como estomacales. Hubo un 91,2% de clasificacién
correcta. En el caso 2, el andlisis s6lo seleccionbé la variable
RATIO. Ninguna variable covarié sustancialmente con ésta (Tabla
5B.5.). De nuevo, el 100% de las estomacales se clasificaron
bien, y s86lo hubo 2 intestinales mal clasificadas de las 20
restantes. El porcentaje global de clasificacién correcta fue de
un 91, 3%.

5B.3.2. Dimorfismo sexual en tamafio

El conjunto de comparaciones anteriores permitié detectar
un patrén interesante en las relaciones de tamafio y forma entre
machos y hembras de los géneros Corynosoma y Polymorphus. Llas
hembras de las tres especies estomacales, y sélo dos intestinales
méds (C. validum y C. pseudohamanni) fueron mé&s cortas que sus
machos. Esto puede deducirse de los patrones comentados respecto
a la Tabla 5B.2. Se exploraron adicionalmente 43 especies mis de
Corynosoma y Polymorphus intestinales (Tabla 5B.1.) y dicho
patrén no se detectd (véase también la Figura 5B.4.). En la gran
mayoria de casos (30), las hembras fueron m&s largas que sus
machos; en 13, los dos sexos fueron consideraron como iguales por
el autor. S6lo en P. cetaceum y P. arctocephali el rango de
longitudes de las hembras no se solapdé con el de los machos (Fig.
5B.4.). Una observacién importante es que en todos los casos de
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hembras mayores que machos, el mayor tamaiflo estuvo asociado con
una mayor anchura. Contrariamente a lo esperable, las hembras
cortas de las especies estomacales exhibieron también una anchura
superior a la de sus machos (véase también Tabla 5B.2.).

5B3.3. Tiamafio de los huevos.

En la fig. 5B.5 aparece la distribucién de valores del
volumen ‘de huevo en las especies intestinales ‘de Corynosoma y -
Polymorphhus, asi como en las estomacales. Corynosoma hamanni y
P, cetaceum (recordemos que las hembras de P. arctocephali no
tenian huevos, Smales 1986) mostraron valores méaximos en el
volumen «del huevo, y su distribucién no se solapdé con la de los
dos grupwos restantes. S6lo una especie intestinal de Corynosoma,
C. enhydiri (la mayor de las especies conocidas de los géneros
Polymorphus y Corynosoma, Neiland 1962), mostrd un valor extremo
dentro die su grupo, y situéndose en el rango del grupo de los
estomaca.les.

5B.4. DI.SCUSION
5B.4.1. Advertencias generales

Comio ya se advirtid en la Introduccién, el presente andlisis
es exploratorio, y se ha utilizado Unicamente para poner de
manifiesto patrones de diferencias muy obvios, con una 'promesa
de éxito' futura. Un anélisis de la forma en profundidad
requeriria caracterizar perfectamente las variables ambientales
de interés, y penetrar en las sutilezas de la interaccién entre
las complejas fuerzas mecénicas que operan en el tracto
digestivo, y el comportamiento mecénico y fisioldégico de los
organismos. Nada de esto se ha hecho nunca en el caso de los
acantocéfalos. En conclusién, al presente andlisis debe
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concedérse sb6lo un valor heuristico, que pueda servir de base
para investigaciones futuras.

Asimismo, el anélisis parte de la premisa de que el conjunto
de valores de adversidad de la regién del intestino podria
generar diferencias netas entre las especies "estomacales”™ y el
de forma similar en otras partes del intestino. P.e., es posible
‘que el grado de abrasién 'y privacién nutricional tienda a ser
similar en el estémago y en el intestino grueseo, donde algunos
Polymorphidae, como Corynosoma semerme, o C. hannae, viven. Es
muy probable que exista una gran variabilidad morfolégica, por
razones de h4bitat, dentro de ese grupo heterogéneo de especies
que hemos clasificado como 'intestinales' (véase CV en la Tabla
5b.2.). Ademds, cabe suponer diferencias graduales en los
parémetros que definen los h&bitats (Crompton 1973, Mettrick y
Podesta 1974), que quizd se reflejan en variaciones no
excesivamente nitidas entre las especies. Otra fuente de
heterogeneidad es el tipo de hospedador parasitado por cada
especie. Las especies incluidas del género Polymorphus parasitan
aves; las de Corynosoma, pinnipedos, cetéceos, aves y la nutria
marina. Cada grupo de hospedadores puede exhibir diferentes
valores en 1los parametros ambientales, <con sus propias
repercusiones. No cabe esperar que este factor haya sesgado los
resultados de la comparacién, porque las especies estomacales se
reparten entre pinnipedos y ceticeos. En definitiva, creemos que
las conclusiones que muestren diferencias coherentes pueden
sustentarse circunstancialmente; las que no, dejarian la
evaluacién en suspenso.

Por Gltimo, debemos enfatizar que cualquier resultado debe
interpretarse udnicamente en términos de congruencia. Por
congruencia entendemos la adecuacién, al menos parcial, de lo
observado frente a lo que seria esperable. No debe colegirse que
las diferencias estén necesariamente causadas por las variaciones
en adversidad; s6lo podemos decir que son congruentes. Aunque asi
fuera, seria bastante improbable distinguir entre los posibles
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resultados adaptativos del cambio, y 1lo que podrian ser
epifenbémenos secundarios provechosamente usados (exaptaciones)
(véase Gould y Lewontin 1981). Los cambios morfolégicos operan
en el organismo como un todo, de manera que en cualquier relacién
entre variables pueden hallarse tanto causas como efectos (Peters
1989). Desde esta filosofia, la interpretacién en nuestro caso
es necesariamente parcial, porque no atiende a otros procesos
poco accesibles (p.e., una variacién potencial de la forma péra
‘modificar la razén superficie/volumen en hadbitats con diferentes -
grados de privacién de nutrientes).

5B.4.2. Variaciones morfolégicas y dimorfismo sexual invertido
del tamafio

En el caso de los machos, los resultados son ambiguos. La
mayor longitud de la probéscide en los estomacales puede ser un
mero efecto de su mayor tamafio general, al menos atendiendo a los
casos empleados en el andlisis discriminante. Cuando se incluyen
algunas descripciones mé&s de P. cetaceum en la Fig. 54 2a., parece
exlistir una tendencia a un aumento comparativo de la longitud de
la probéscide frente a la longitud corporal, y esto podria ser
congruente con una adecuacién a un hdbitat m&s energético. Sin
embargo, faltan evidencias cuantitativas que lo confirmen. El
problema podria abordarse estimando la superficie real (y 1la
forma contra el flujo) de cada especie, pero éste no es un
problema sencillo. Como puede entreverse en la Fig. 5B.4., hay
variaciones sustanciales de forma de especie a especie, que
impiden utilizar una medida unidimensional como estimacién
bidimensional (véase Thompson 1980).

Los resultados morfométricos brutos, y los anélisis
discriminantes en las hembras, por el contrario, parecen apuntar
hacia una variacién sustancial de forma entre especles
intestinales y estomacales que no es facilmente explicable como
un efecto alométrico simple. Esta diferencia conecta con lo que
hemos denominado dimorfismo sexual invertido del tamafio. La
diferencia es congruente con argumentos biomecé&nicos y con la
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evidencia disponible sobre la ecologia general de los
acantocé&falos.

Las hembras de las especies 'estomacales' han acortado su
eje longitudinal sin disminuir aparentemente su anchura méxima
(véase Tabla 5B.2., Fig 5B.4.) (nbétese que hay muchas especies
intestinales de longitud menor, con una disminucién correlativa
de la anchura, 'segﬁh' lo dicho en el Pto. 53.3.2.)} El
acortamiento longitudinal es congruente con la eliminacién de un
eje preferente, que resulta ventajoso cuando la direcciédn de
flujo es poco predecible (Vogel 1988). Por otra parte, se pueden
exponer menos a la zona més energética de una corriente
(Nachtigall 1983, Vogel 1988). La regién paramucosa, como zona
cercana a la pared de cualquier conducto, esti sometida a una
menor velocidad de flujo, que mayor hacia el centro del conducto.
La estrategia de una asociacién intima con el sustrato es
utilizada por muchos organismos expuestos a corrientes intensas
(Margalef 1974). La conservacién de una gran anchura en estas
hembras resulta también ficilmente explicable. Como ya se seiiald,
la anchura méxima en los géneros Polymorphus y Corynosoma aparece
en la zona m&s anterior del cuerpo, originando una estructura
discoidal cuando el animal estd fijado (véase Fig. 5B.1l.). Todos
los miembros de dichos géneros poseen espinas en el disco.
Légicamente, este es un dispositivo complementario muy importante
de fijacién (Petrochenko 1971). Por otra parte, no esté claro que
el aumento de esfericidad producido por el acortamiento
longitudinal tenga ventajas sobre una reduccién en la friccién,
puesto que deberia estimarse si la superficie ha disminuido
comparativamente frente a las especies intestinales. El
acortamiento puede dar una ventaja relativa a poseer una
probéscide larga (variable seleccionada en los 4&nalisis
discriminantes 1 y 2).

El acortamiento longitudinal parece estar en la base del
dimorfismo invertido en tamafio. Literalmente, es como si una
hembra originalmente mayor que un macho (como en la mayoria de
especies) se le hubiese cercenado la regién posterior del cuerpo.
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Parshad y Crompton (1981) y Crompton (1985), sefialaron que la
situacién general es que el macho sea menor que la hembra. De
hecho, estos autores citaron s6lo dos casos de inversién (uno de
ellos C. hamanni, sensu lato, véase Zdzitowiecki 1984b) sin dar
una explicacién aparente. Schmidt y Dailey (1971) sefialaron que
las hembras de P. cetaceum eran m&s cortas que sus machos,
"...pero es debido a la invaginacién de la parte posterior del
animal, con la formacién de un vestibulo genital, como es comdn
‘en la familia Polymorphidae™. Se trata de una explicacién basada
en causas prbéximas, en la que no se expresa con claridad si las
hembras son m&s cortas porque forman un vestibulo genital, o si
son mas cortas porque el extremo posterior se invagina (sin causa
funcional explicitamente mencionada), y ademds se forma un
vestibulo genital. Cualquiera de 1los dos argumento parece
claramente insuficiente para explicar el 'dimorfismo invertido’'.
Por una parte, existen otras especies de Corynosoma y Polymorphus
con dimorfismo normal cuyas hembras presentan vestibulo genital
(véase p.e., Zdzitowiecki 1991, Oetinger y Buckner 1993). Ademés,
la formacién del vestibulo genital implica, como mucho,
retracciones de unos 0,3 mm (Oetinger y Buckner 1993).

¢Por qué deberian ser las hembras las que sufren el
acortamiento longitudinal con respecto a sus machos? Desde un
punto de vista construccional,'ignoramos las razones por las que
los machos, tedéricamente, no puedan acortarse (de hecho, el
planteamiento causal se basa en un acortamiento relativo de las
hembras, cuando podria tedéricamente hablarse de un alargamiento
relativo del macho. Con todo, esta alternativa no parece
sustentarse de acuerdo con los datos). La anatomia de los machos
es considerablemente mé&s compleja, incluyendo la posesién de dos
testiculos y 6 glandulas cementantes bastante voluminosos (véase
Fig 5B.4.). Las hembras, por el contrario, funcionan literalmente
como un "saco de huevos®™, que, en teoria, podria tener menores
impedimentos para cambios de forma (véase, p.e., Parshad y
Crompton 1981). (en P. cetaceum, los acantores pueden encontrarse
distribuidos por todo el volumen corporal, incluyendo 1los
extremos del disco de fijacién, obs. pers.). Desde un punto de
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vista funcional si puede haber al menos una razén importante que
explique la diferencia. De acuerdo con Petrochenko (1971), las
hembras deben estar adaptadas a una fijacién més firme y segura
debido al papel de la hembra en la proteccién y supervivencia de
la progenie. El1 papel de los machos es simplemente el de
fecundar, por lo que son mucho més efimeros (véase Crompton 1985
y el capitulo 5A). Una explicacién convencional de este fendmeno
es gque resulta ventajoso para ambos sexos la desaparicién
temprana de los machos, que dejarian mayor cantidad de recursos
para las hembras fecundadas por ellos (Crompton 1985). El proceso
de maduracién de los aclntores dentro de la hembra conlleva una
inversién importante. Infestaciones en numerosas especies de
Polymorphus y Corynosoma (véase p.e., Denny 1969, Podesta y
Holmes 1970, Valtonen y Helle 1982) permiten establecer que (i)
los machos parecen desarrollarse algo mas rédpidamente que las
hembras, (ii) las cédpulas tienen lugar muy tempranamente, y (iii)
las hembras viven de 2 a 4 veces méds que los machos. Es decir,
la menorllongevidad de los machos les permite librarse de mucha
de la presién a que se ven sometidas las hembras, que deben
permanecer mucho m&s tiempo en una regién de intenso flujo y
peristaltismo. Quizéd esto tenga relacié4n con la discriminacién
menos neta entre machos de especies 'estomacales' e intestinales.

Dos especies intestinales, C. pseudohamanni, Y
especialmente, C. validum, coinciden en mostrar dimorfismo
invertido; la sequnda muestra ratios longitud/anchura similares
a las de las especies estomacales. Corynosoma pseudohamanni es
una especie gemela de C. hamanni que habita principalmente en el
ileo de pinnipedos (Zdzitowiecki 1984b). Por otra parte, no se
posee informacibén precisa sobre la localizacién de C. validum
dentro del intestino (Lyster 1940 (citada en el trabajo como C.
strumosum, Margolis y Arai 1989); Van Cleave 1953a,b, Margolis
1954, Margolis y Dailey 1972, Margolis y Arai 1989)). Trataremos
de evitar la tentacién de aplicar el programa adaptacionista,
arguyendo sobre la falta de informacién a la hora de explicar
anomalias aparentes (Gould y Lewontin 1981). Puede ser un buen
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interrogante para el futuro.

Es importante hacer un Gltimo comentario general sobre la
relacién entre condiciones del habitat y las constricciones en
la variacién morfolbgica (véase Seilacher 1970, Southwood 1988,
Begon y «col. 1990). La gran potencialidad de variacién
estructural y ecoldégica en los cestodos, p.e., (Kennedy 1983)
hace que diferentes especies que viven en la zona mé&s anterior
‘del  "intestino exhiban 'un ' amplia gama "de modificaciones
morfoldégicas especificas, incluyendo algunas realmente
sorprendentes (véase, p.e., Stock y Holmes 1981). El reto, en el
caso de los acantocéfalos, es descubrir variaciones sutiles a
partir de su gran uniformidad estructural (y ecolégica, Kennedy
1993) . Debe existir una gama muy limitada de variaciones simples
de la forma y el tamaifio sobre el bauplan, y éste deberia ser el
punto de partida de andlisis futuros m&s profundos.

5B.4.3. Tamafio del huevo

Una de las predicciones fundamentales de la "plantilla" del
hdbitat de Southwood (1988) es que la variacién de 1la
perturbacién y 1la adversidad incide sobre el tamafio de 1la
descendencia. Los tamafios absolutos de los huevos de P. cetaceum
y C. hamanni se cuentan entre los mds grandes de todo el filo (al
menos, tras el ex&men del compendio de Yamaguti (1963)). En
relacién con su tamafio corporal, la hembra de P. cetaceum
probablemente constituye un extremo. De todos modos, hay que
tener en cuenta que los acédntores de las especies de Corynosoma
(no tanto el género Polymorphus, véase Yamaguti 1963), son de
gran tamafio entre los acantocéfalos. Pero, de nuevo, dentro de
estos géneros, los acantocéfalos estomacales demuestran ser un
extremo. Un volumen mayor del huevo puede indicar una mayor
inversién nutritiva, o la existencia de cubiertas m&s gruesas
(véase Parshad y Crompton 1981). Cualquiera de ambas
posibilidades dotaria de una mayor resistencia y durabilidad al
acantor. Kennedy (1985b) sugirié que la supervivencia del huevo
y su infectividad son procesos edad-dependientes, que dependen
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de las reservas de aquél (la dispersién en el tiempo es un factor
fundamental para el éxito de futuras transmisiones, Kennedy
1976) . Por otra parte, una cubierta més gruesa proporcionaria més
proteccién frente a factores ambientales extremos (Parshad y
Crompton 1981), con lo que 1la viabilidad de huevo se
incrementaria. Por qué y cémo esto se relaciona con la vida en
un habitat dentro del hospedador de adversidad extrema (si es que
tiene una relacién explicita) no esté claro, puesto que el huevo
‘es liberado al medio marino. Una idea interesante para el futuro
seria la de investigar los costos relativos de las especies de
Corynosoma y Polymorphus que habitan en diferentes hébitats
dentro del tracto digestivo, y 3i dichos costos podrian originar
variaciones en el modo en que cada especie plantea su inversién
reproductiva.

5B.4.4. Conslideraciones finales

El an&lisis ofrecido es preliminar, y, de seguro, 1los
mecanismos son mucho més polifacéticos que los aqui ofrecidos (y
por tanto, las sugerencias expresadas estén especialmente sujetas
a criticas y reinterpretaciones). La discriminacién de 1los
efectos alométricos (muchas veces de origen filogenético), frente
a los supuestamente relacionados con adecuaciones hacia hdbitats
concretos, es una tarea ardua (Begon y col. 1990). La impresién
general que ofrece la comparacién del caso 1 frente al 2 es que
el 1 es probablemente espireo (es decir, Polymorphus cetaceum y
Polymorphus arctocephali son en realidad Corynosoma).

Probablemente, el aspecto general mas importante que sugiere
esta exploracién es el de la importancia de la escala (Levin
1992) a la hora de estudiar las estrategias vitales de los
helmintos. Es cierto que, a gran escala, los ciclos vitales se
ven ampliamente conformados por causas ajenas a los factores de
adversidad (y perturbacién) que operan dentro del hospedador. Sin
embargo, las sutiles diferencias entre habitats dentro del mismo,
probablemente condicionan sutiles diferencias dentro de una misma
estrategia general (p.e., todos los Corynosoma y Polymorphus
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siguen una estrategia r, pero unos quizd m&s que otros). Es
decir, a una escala menor, los procesos que aqui se han tratado
son importantes, y han sido en general poco contemplados. Cémo
se traduce una variacién de tamafio y forma (y probablemente,
otros muchos rasgos fenotipicos), en diferencias de inversién
energética y tipos de costos, es el desafio de futuros trabajos.
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5C. UNA NOTA SOBRE LA BIOGEOGRAFIA DE LOS POLYMORPHIDAE
PARCIALMENTE ESTOMACALES Y EL ORIGEN DEL DEPLAZAMIENTO HACIA EL
ESTOMAGO
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En el Cap. 3, Pto. 3.4.1. se han manifestado dudas
razonables sobre la pertenencia de P. cetaceumy P. arctocephali
al género Polymorphus, puesto que el Unico criterio de separacién
.entre los géneros Polymorphus y Corynosoma (la presencia o no de
espinas genitales), no parece ser un criterio fidedigno. Por otra
parte, ambas especies tienen mayor semejanza con las especies del
género Corynosoma. En este apartado se presentard alguna
‘evidencia de que las tres especies que han colonizado el estédmago
podrian estar histéricamente relacionadas. Hemos distinguido
cuatro lineas de argumentacién que permiten sustentar dicha
hipétesis, que desarrollaremos a continuacién.

5C.1. Similitud morfoldgica entre las especies

De las conclusiones obtenidas en el apartado 5B puede
colegirse que ciertos rasgos morfolégicos de similitud entre las
tres especies estomacales (dimorfismo sexual invertido, forma
globular de las hembras, grandes probéscides, etc.) podrian
relacionarse (o no) con efectos del tamafio o como producto de
convergencia. (Esto plantearia la necesidad de reconsiderar
algunos de los criterios diagnésticos actuales para la separacién
de especies de acantocéfalos). Sin embargo, también se han
reconocido grandes similitudes entre estas especies con respecto
a la oncotaxia de la probbéscide, un caricter de méximo valor
diagnéstico en la identificacién de los acantocéfalos
(Petrochenko 1971, George-Nascimento y Marin 1992). ILa
disposicién de los ganchos no es un rasgo facilmente atribuible
a convergencia. Nbétese ademds que dicha variable no
correlacionaba apreciablemente con ninguna de las restantes
utilizadas en el capitulo 5B. En su descripcién original como
Corynosoma, Polymorphus cetaceum se consideré muy préximo a C.
antarcticum (= C. hamanni sensu Zdzitowiecki 1984b), sobre todo
por la oncotaxia de la probéscide (Johnston y Best 1942). Por su
parte, P.arctocephali se ha considerado la especie morfolégica
y taxonémicamente mds cercana a P. cetaceum (Smales 1986).
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5C.2. Distribucibébn geogréfica

En la Figura 5C.1 aparecen la distribucién geogréfica de las
tres especies estomacales. La distribucién conocida de C. hamanni
se restringe a ciertas regiones antérticas y subantérticas,
particularmente a la Peninsula Antartica y archipiélagos
adyacentes, asi como la Tiefra de Adelia'yrla Tierra del Réy
Jorge V (Zdzitowiecki 1991). Por su parte, P. cetaceum se ha
encontrado en la costa sur australiana (Johnston y Best 1942),
asi como en la regién meridional de las costas orientales vy
occidentales de Sudamérica (Torres y col. 1992, Aznar y col.
1994). El1 1limite septentrional en la costa occidental 1lo
constituye la costa uruguaya (véase Brownell 1981). La especie
no fue hallada ni en las franciscanas de aguas brasilefias (Santos
y col. en prensa), ni en las marsopas espinosas analizadas en la
costa peruana, pero si en las marsopas de la costa argentina
(Corcuera y col. en prensa). Por Gltimo, P. arctocephali se ha
citado uinicamente en localidades australianas muy préximas a las
de P. cetaceum (Smales 1986). El1l patrén biogedgrafico global
sugiere la posibilidad de una interrelacié4n histérica entre
dichas especies. Esto se argumentaré& con mayor profundidad en el
siguiente punto.

5C.3. Potencialidad colonizadora del género Corynosoma Yy
similitud ecoldbgica de los hospedadores

Como ya se seﬁalé, las colonizaciones de mamiferos por parte
del género Polymorphus son excepcionales (36lo una especie ademés
de las supuestas P. cetaceum y P. arctocephali, véase Cap. 3,
Pto. 3.4.1.). Sin embargo, el género Corynosoma tiene un alto
potencial de captura de hospedador. La distribucién bipolar de
Corynosoma en pinnipedos sugiere una historia prolongada de
interaccién con estos mamiferos (Hoberg y Adams 1992), que les
convierte en sus hospedadores principales. Especies del género
Corynosoma (asumiendo que todas pertenezcan genuinamente a dicho
género) han colonizado secundariamente un gran numero de otros
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hospedadores, especiando aparentemente en el proceso (véase
Brooks 1979, Hoberg 1992, sobre la relacié4n entre captura de
hospedador y especiacién): cetéceos (p.e., C. septentrionalis en
la ballena gris, Eschrichtius gibbosus (Treshtchev 19%66)), 1la
nutria marina, (C. enhydri=C. macrosomum (Neiland 1962)),
roedores costeros (p.e., C. stanleyi en la rata de agua
australiana, Hydromis chrysogaster (Smales 1986) y aves marinas
(p.e., C. shakletoni y C. clavatum, en pingliinos y cormoranes,
‘respectivamente, Zdzitowiecki 1985, 1991). Las mismas especies
propias de pinnipedos pueden incluso madurar en carnivoros
fisipedos, si se da la coincidencia ecoldégica necesaria (p.e.,
C. strumosum en la nutria comin, Lutra lutra, en zonas costeras,
Jefferies y col. 1990). Es de esperar que en el futuro parte de
todas estas especies sean sinonimizadas (Dailey 1975), puesto que
el efecto del hospedador, o ciertos factores abiéticos clinales
(p.e., Amin 1985b) pueden alterar sustancialmente la morfologia
de los acantocéfalos (véase, p.e., George-Nascimento y Marin
1992) . No obstante, esto no contradice el caricter eurixénico del
género ni su alto potencial de colonizacién.

Polymorphus cetaceum se ha citado exclusivamente en cetéceos
(Johnston y Best 1942, Brownell 1981, Torres y col. 1992,
Corcuera y col. en prensa); su pariente més proéximo, P.
arctocephali, en otéridos (Smales 1986); C. hamanni en varias
especies de fécidos (Zdzitowiecki 1984b). Todos los hospedadores
poseen dietas al menos parcialmente ictidéfagas (Desportes 1985
(en otras dreas geogréficas), Brownell 1989, Torres y col. 1992,
Corcuera y col. en prensa; King 1983). El1 caracter costero y la
alimentacién demersal es también un rasgo compartido por varios
hospedadores. Las faunas de pardsitos geogrédficamente delimitadas
Y que aparecen en hospedadores ecoldégicamente similares sugieren
asociaciones evolutivas atribuibles a la colonizaciédn (Hoberg y
Adams 1992). El1l requisito principal, adem&s de la capacidad de
captura de hospedador, es 1la capacidad de dispersién del
pardsito. En este sentido, de acuerdo con Van Cleave (1953b),
existen en general pocas barreras para la extensién de Corynosoma
en ecosistemas marinos. Ello se debe a que (i) algunos de sus
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hospedadores tienen alta capacidad de.dispersién, (ii) muchas
especies de artré4podos y peces que son presa de aves y mamiferos
marinos pueden usarse como hospedadores intermediarios o
paraténicos por parte de Corynosoma spp. C. hamanni es una de las
especies mas frecuentemente halladas (como inmaduros) en aves
marinas de los archipiélagos subanté&rticos (Zdzitowiecki 1985,
Hoberg 1986). Ademé&s, la distribucidn de pinnipedos es bastante
continua entre especies antédrticas, subantérticas, y del extremo
sur de Australia y Sudamérica (King 1983). Mas aln, existen
conexiones migratorias con cierta reqgularidad en especies clave,
como la foca leopardo (Hydrurga leptonix), que es el hospedador
principal de C. hamanni (Zdzitowiecki 1984a, 1986b, 1991). Dicha
especie arriba frecuentemente a las costas meridionales de
Australia, Sudamérica y Africa (Kooyman 1981, King 1983). Nbtese
la importancia de este proceso para la extensién de 1los
parésitos. P.e., Contracaecum ogmorhyni parece ser un anisékido
tipico de otéridos, principalmente del Hemisferio Sur. Sin
embargo, Fagerholm y Gibson (1987) relacionaron la presencia de
esta especle, precisamente en la foca leopardo (el hospedador
tipo), con 1la capacidad de dispersién y contacto de este
pinnipedo, merced a sus vagabundeos hacia las costas
continentales norteiias.

5C.4. Inercia filogenética y colonizacién de un hébitat hostil

Como ya se ha seflalado repetidamente, todas las especies de
Polymorphus y Corynosoma son intestinales, salvo 1las ya
resefiadas. Ya se comenté6 qur habia cierta similitud en 1la
distribucién dentro del hospedador de P. cetaceum y C. hamanndi
(Cap. 5B, Pto.5B.2.1.). Si la mayoria de especies son entidades
resistentes al cambio (Gould 1982), el problema en nuestro caso
estribaria en explicar cudl es la probabilidad de que diferentes
coyunturas ecoldgicas conlleven a una misma seleccién extrema de
hébitat en tres especies diferentes. En un articulo reciente,
Masters y Rayner (1993) criticaron severamente la idea de que la
simple presencia de nichos libres pudiera ser considerada como
una fuerza evolutiva en algin sentido. Dichos autores
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argumentaron que en la circunstancia de un cambio ambiental
(léase, captura de un nuevo hospedador), los organismos buscarén
condiciones similares a las que habitaban previamente (Cislo y
Caira 1993). Todavia persiste el mito de que la presencia de
nichos vacios o zonas adaptativas vacantes es suficientes para
producir que los miembros de una poblacién abandonen el habitat
especifico y se enfrenten a los inexplorados valles del paisaje
adaptativo. En otras palabras, auﬁqué poéibie; resulta mucho
menos parsimonioso acudir a m&s de un suceso para explicar la
colonizacién parcial del estémago en tres especies, ma&xime si sus
48 congéneres restantes (asumiendo que P. cetaceum y P.
arctocephali pertenecen al género Corynosoma) son tipicamente
intestinales. En conclusién, nuestra sugerencia es que el proceso
quizé ha ocurrido sélo una vez, extendiéndose por colonizacién.
Cémo y por qué sucedid es una cuestién enigmitica, que merece
particular atencién en el futuro. Deberia prestarse particular
atencién la coaparicién de miltiples congéneres de Corynosoma en
focas antArticas (Zdzitowiecki 1984b, 1986d), y a las altas
prevalencias e intensidades masivas de algunas especies, que se
dan en los hospedadores intermediarios y definitivos
(Zdzitowiecki 1984b, 1986d; Lauckner 1985; Zdzitowieckiy White
1992). Nétese que estos rasgos son muy favorables para la
aparicidn de competencia y diversificacioén de nichos (véase Schad
1962, Dunson y Travis 1991, Kennedy y Bush 1992).
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6. EL ESTOMAGO QUIMICO COMO HABITAT PRINCIPAL DE Anisakis simplex
EN P. blainvillei: UN EXPERIMENTO NATURAL
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6.1.INTRODUCCION

Como se comentdé en el Cap.3, Pto. 3.3.1., Anisakis simplex
es una especie cosmopolita, que parasita a un gran namero de
especie's de cétaceos (véase, p.e., Lick 1991, Raga 1994). Como
la mayoria de representantes de la familia Anisakidae cuyos
adultos parasitan mamiferos marinos, laéuihfrépobiéciohes de A.
© simplex se restringen mayoritariamente al -estémago  de sus
hospedadores definitivos (Smith y Wootten 1978). Més
concretamente, Young y Love (1969) hipotetizaron que las larvas
recién ingeridas se activarian y establecerian en la primera
regién del tracto donde hubiese alimento macerado. Esta regién
corresponde al estémago meclnico (Smith y Wootten 1978). Alli
normalmente se encuentran las mayores concentraciones de larvas
y adultos, en diversas especies hospedadoras (Oshima 1972, Smith
1989). Sin embargo, Smith (1989) sefilalé que también se han
registrado cantidades variables de A. simplex en las cémaras
estomacales posteriores de algunas especies de cetéceos. En ese
sentido, dicho autor sugirié que, aunque los cetéceos constituyen
aparentemente un grupo homogéneo, la relacién entre cada especie
hospedadora y A. simplex deberia evaluarse separadamente. En el
fondo, esta advertencia plantea cuadl es la relacién entre la
seleccidén de hébitat de A. simplex y su estructura y dinémica
infrapoblacional. Que sepamos, ningin trabajo ha planteado
directamente dicha cuestién.

Existen cinco especies de cetlceos que no poseen estédmago
mecinico (Yamasaki y col. 1974); entre ellas, como hemos visto,
P. blainvillei. Esta variacién anatémica de P. blainvillei
constituye un ‘experimento natural' a la hora de investigar
algunos aspectos de la selecciédn de hébitat y la estructura
infrapoblacional de A. simplex, en el sentido de Smith (1989).
En las restantes especies hospedadoras sin estémago mecénico, no
hay datos mé&s all4d del registro de este nematodo (p.e.,
Hyperoodon ampullatus, véanse referencias en Raga 1994). Mé&s en
general, y al contrario de lo que ocurre en los Anisakidae de
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pinnipedos (Stobo y col. 1990, Brattey y Ni 1992, Brattey y
Stenson 1993), la estructura y din&mica infrapoblacional de
Anisakis spp. en cualquiera de sus hospedadores definitivos
principales se conoce muy poco. Se dispone de algunos datos sobre
proporcién de larvas y adultos en marsopa comin (Phocoena
phocoena) (Smith 1989). No obstante, actualmente 3se esté
realizando un estudio mds exhaustivo sobre este mismo hospedador,
que ya ha proporcionado algunos datos valiosos (Herreras y col.
" en’ prensa). En este capitulo nos planteamos comparar de la
seleccién de hédbitat y la estructura infrapoblacional de A.
simplex en la marsopa y en la franciscana, con objeto de
establecer si la falta de estbébmago mecdnico en P. blainvillei
podria determinar diferencias sustanciales en las poblaciones de
A. simplex entre ambos hospedadores. Esta informacién puede
contrastarse a su vez con los datos que se han obtenido en
diversas especies de focas (Brattey y Ni, 1992, Brattey y Stenson
1993).

6.2 .MATERIALES Y METODOS

Los datos sobre la selecciédn de hébitat y cantidades de
larvas y adultos en la marsopa provienen de Herreras y col. (en
prensa). Dichos autores tuvieron la amabilidad de prestarnos los
datos brutos utilizados para la confecciédn del citado trabajo,
a fin de usarlos de forma m&s apropiada para esta comparacién.
Las marsopas provienen de las costas de Dinamarca, y fueron
recolectadas durante 1988 (25 individuos) y 1989 (23 individuos).
En el caso de P. blainvillei, las dos cémaras estomacales (EQ y
EP) y la ampolla duodenal (AD) se analizaron separadamente.
Algunos nematodos (presumiblemente A. simplex) aparecieron con
cierta frecuencia en el intestino sensu stricto, pero mezclados
con las heces, y bastante deteriorados. Dichos individuos se
excluyeron en el estudio poblacional por <considerarse
senescentes. Se contaron los individuos de EQ EP y AD, y se
determind su estado de desarrollo. El sexo s6lo se diferencié en
los adultos, puesto que es el 1unico estado donde puede
feconocerse con claridad cuando se utilizan métodos
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convencionales de microscopia éptica (Stobo y col. 1990).
Juzgamos suficiente dicha técnica desde un punto de vista
comparativo (véase Herreras y col. en prensa). En conjunto, se
establecieron 6 categorias de clasificacién: Larva 3 (L3), larva
4 (L4), macho adulto inmaduro (MI), macho adulto maduro (MD),
hembra adulta inmadura (HI) y hembra adulta madura (HM). Los
criterios de clasificacién se encuentran en la Tabla 6.1.

' Dado que nuestro interés era el de comparar proporciones en.

los estados de maduracién, por mor de la claridad, las cantidades
de cada estado en cada infrapoblacibén se transformaron en
porcentajes respecto al total de cada infrapoblacién. Por otra
parte, para el calculo de los porcentajes medios de cada estado
sélo se utilizdé la informacién de los hospedadores infestados,
puesto que nuestro principal interés era el de comparar la
estructura infrapoblacional, y no tanto 1la dinémica de
transmisién en cada especie hospedadora (aunque se haré alguna
referencia a ella). Por dltimo, las marsopas habian sido
recolectadas a lo largo de todo el afio, por lo que también se
calcularon los procentajes anteriores sélo para aquellas marsopas
del trimestre primaveral (14 en 1988 y 7 en 1989), que coincide
con el de las capturas de franciscanas. De este modo se podia
ejercer un mayor control sobre los efectos estacionales sobre la
dinémica de la poblacién.

6.3.RESULTADOS Y DISCUSION

Anisakis simplex aparecié en P. blainvillei con una
prevalencia relativamente alta (67.4 %), pero su abundancia e
intensidad medias fueron muy bajas (abundancia media: 2,37(2.33);
intensidad media: 3,52(4,05), rango= (1-20), mediana= 2). Sélo
un total de 109 vermes aparecieron en las 46 franciscanas
analizadas, de los cuales 11 no pudieron adcribirse fiablemente
a un estado de desarrollo concreto. E1 91.7 % de la metapoblacién
aparecidé en EQ. S6lo 6 individuos se encontraron en EP y 3 en AD.

En la Tabla 6.2. se encuentran los valores de prevalencisa,
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abundancia, intensidad y porcentaje global de cada una de las
categorias de desarrollo/sexo. Puede verse que la cantidad global
de adultos fue s6lo algo menor que la de larvas. Ademé&s, un
porcentaje mayoritario de las hembras eran maduras (68.4 %).
Estos resultados difieren claramente de lo que se ha observado
en 6 especies de focas donde se ha régistrado A. simplex (Brattey
y Ni 1992, Brattey y Stenson 1993). En estos casos, A. simplex
aparecidé con prevalencias generalmente mé&s bajas, pero su
abundancia es comparable '‘a’ la observada en P. blainvillei, o
incluso mayor. Sin embargo, Brattey y Stenson (1993) observaron
una escasa o inexistente proporcién de nematodos adultos,
concluyendo que era un indicativo de que dichas focas eran
hospedadores inadecuados, o a lo sumo, secundarios, para A.
simplex.

En la marsopa, Anisakis simplex mostrd una intensidad mucho
mayor que la franciscana, tanto en el conjunto total de animales
(111 (193)) como en los meses primaverales (206 (243)). La gran
mayoria de individuos se encontraron en el estémago mecénico
(M.V.Herreras, com. pers.). Los porcentajes medios de cada estado
de maduracién en cada infrapoblacién, tanto en el total anual de
marsopas, como en la fraccién primaveral, fueron muy similares
a los obtenidos en P. blainvillei (Tabla 6.3.). A nivel de
metapoblacién, este patré4n se mantuvo a grandes rasgos, si bien
la proporcién de larvas varié6 apreciablemente (Tabla 6.3.). La
cantidad relativa de adultos maduros, un indice importante de la
idoneidad de cada hébitat (estémago mecénico vs estémago quimico)
sugiere que no hay diferencias sustanciales entre ambos hébitats
en las dos especies hospedadoras.

Estos resultados no implican que la dinédmica poblacional,
y la idoneidad de ambos hébitats sean idénticas, sélo que la
presencia o ausencia de estémago mecé&nico no es determinante para
que los individuos de A. simplex se desarrollen adecuadamente.
A este respecto, podria plantearse por qué las intensidades de
A. simplex en la franciscana son tan bajas. Probablemente, esto
tiene poco que ver con diferencias anatémicas; méas bien podria
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relacionarse con los condicionantes de la transmisién. En &reas
geogrificas muy dispares se ha puesto de manifiesto el carécter
fundamentalmente peldgico de A. simplex (Oshima 1972, Cannon
1977, Rohde 1982, Moser 1991). Kagei (1969) matizé mé&s esta
observacién, sugiriendo que sblo los peces de aguas costeras que
no realizan una migracién pelégica tendrian baja probabilidad de
verse infestados por A. simplex._ (Los peces actﬁan como
hospedadores intermediarios y/o paraténicos de A. simplex,-Oshimé
~1972, Smith y Wootten 1978). Durante la primavera, la franciscana

se alimenta en gran medida de peces demersales y benténicos en
dreas muy costeras (Pinedo 1982, Pérez-Macri 1987, Brownell 1981,
1989), mayoritariamente no migradores. Por contra, en Dinamarca,
se sabe al menos que hay una proporcién importante (en torno al
40%) de peces pelédgicos en la dieta de de la marsopa (Aarefjord
1993). Un dato interesante adicional es gque en 8 marsopas
espinosas (Phocoena spinnipinis) capturadas en Necochea-Claromecd
durante el mismo periodo que las franciscanas (véase Corcuera y
col. 1994), la abundacia de A. simplex también fue infima ( una
media de 2,25(2,25) vermes; J.A. Raga, datos no publicados). Hay
que tener en cuenta dos observaciones: (i) P. spinnipinis es un
pariente muy préximo de P. phocoena, y también posee estémago
mecanico; (ii) P. spinnipinis muestra un espectro tréfico
parcialmente similar a P. blainvillei en dicha area (Corcuera
1991). Por supuesto, podrian existir diferencias regionales, o
dinédmicas estacionales de transmisién que explicaran,
complementaria o alternativamente, las diferencias de intensidad
entre la marsopa comin, y la franciscana y la marsopa espinosa.
El punto que se debe enfatizar, no obstante, es que la presencia
o ausencia de estbémago mecanico no es probable que sea la causa
principal de dichas diferencias.

Por Gltimo, el establecimiento casi exclusivo de A. simplex
en el estémago quimico de P. blainvillei concuerda bien con la
hipétesis de Young y Lowe (1969), puesto que, como vimos en el
capitulo anterior, EQ es el primer lugar de digestién. Este tipo
de consideraciones pueden ser interesantes para el futuro
desarrollo de modelos poblacionales de Anisakis spp., puesto que
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parasitan hospedadores con estémagos multicamerales.
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7. LA COMUNIDAD HELMINTICA DE P. blainvillei
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7.1 INTRODUCCION

Uno de 1los objetivos principales en el estudio de
comunidades es investigar si éstas muestran una estructura
predecible, y cudles son los procesos que producen dicha
estructura (Holmes 1987). En sus comienzos, la teoria de nichos
se construyé sobre los principios de ia-écdlbgia de poblacidnes
"y 'la nocién de intensidad-dependencia {(véase Pianka 1976). En.
este contexto, se asumidé que las interacciones bibébticas (sobre
todo, 1la competencia) debian constituir el mecanismo de
organizacién predominante (Inchausti 1994). El1 debate posterior
sobre el papel de la competencia en las comunidades reales se ha
convertido en una 'met&fora eterna' (en el sentido de Gould
1977): asi, las comunidades se han concebido alternativamente
como grupos de especies independientes cuyos nichos y abundancias
vendrian determinados por factores abibéticos, o como conjuntos
estructurados (actual, o histéricamente) por la competencia
(véase p.e., Grossman y col. 1982, Case y Sidell 1983, McIntosh
1987, Dunson y Travis 1991; véase también Bertness y Callaway
1994, sobre la falta de consideracién sobre las interacciones
positivas). La solucién actual (ecuménica, pero no satisfactoria,
Simberloff 1990) es considerar que las comunidades probablemente
se despliegan en un continuo, desde aquéllas que son claramente
interactivas, hasta las que no lo son en absoluto (Cornell y
Lawton 1992; véase también Rummel y Roughgarden 1985).

La nocién del continuo se ha establecido también en el caso
de las comunidades helminticas. Holmes y Price (1986) definieron
las comunidades 'interactivas' como aquéllas compuestas por
especies con alto potencial de colonizacién y coaparicidén (que
presentan por tanto poblaciones densas con alta probabilidad de
interaccién), y condiciones de equilibrio. Las 'aislacionistas’
exhibirian los caracteres opuestos, y serian en definitiva
combinaciones al azar de pardsitos especialistas de evolucién
independiente. Esta dicotomia se convirtié mas tarde en un
continuo (Goater y col. 1987, Stock y Holmes 1988). En este
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sentido, la cuestiién clave seria determinar los procesos que
conducen a diferent:es posiciones dentro de dicho continuo (Holmes
y Price 1986, Bush y Holmes 1986b). Kennedy y col. (1986)
intentaron racionalizar los sistemas parésito-hospedador desde
esta perspectiva. Estos autores sugirieron que el grado de
exposicién del hospedador a los pardsitos (una funcién de su modo
de termorregulaci&n, dieta y vagilidad), y la diversidad de
nichos potencialess que aquéllos ofrecen (en relacién con su
" anatomia y fisiologjia) determinarian que las infracomunidades de
helmintos fuesen ricas e interactivas, o depauperadas vy
aislacionistas. E1l uso de la hipbétesis metapoblacional de Hanski
(1982) por parte de algunos autores (p.e., Bush y Holmes 1986a,
b) vino a completi@ar (al menos descriptivamente, Hartvigsen y
Halvorsen 1993) la relacién entre predecibilidad, competencia e
historia vital de hospedador. Dicha hipbtesis permitia comprender
la importancia relativa de las diferentes especies en 1la
estructuracién de la comunidad. La predecibilidad y abundancia
de las especies en '"patches' locales (hospedadores) seria funcién
de su presencia megional (es decir, habria una correlacién
positiva entre prievalencia y abundancia); de este modo, en
infracomunidades iinteractivas cabria reconocer un nicleo de
especies frecuentess y abundantes (cuyos nichos se determinarian
por competencia), y otro grupo de satélites impredecibles que
rellenarian "huecos"™ (Bush y Holmes 1986a,b). Esta estructura no
seria esperable en una comunidad aislacionista.

Todas las hip&dtesis anteriores se han visto cuestionadas de
uno u otro modo. Por una parte, no todas las comunidades de
helmintos siguen el modelo de Hanski (1982) (p.e., Haukisalmi y
col 1988); no todais las que muestran la estructura bimodal son
interactivas (p.e., Haukisalmi y Henttonen 1994, este estudio),
y otras sin estrwuctura bimodal aparente muestran signos de
competencia (Moore y Simberloff 1990, Haukisalmi y Hettonen
1993). Por otra parte, se ha acumulado tanta evidencia sobre
interacciones en s:iistemas muy pobres en especies (p.e., Riley y
Owen 1975, Hobbs 1980, Goater y Bush 1988, Bates y Kennedy 1990
(pero véase Batess y Kennedy 1991b), Kennedy 1992), que la
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asoclacidén necesaria entre riqueza de la comunidad y su carécter
interactivo se considera ahora muy poco clara (Kennedy 1992,
Sousa 1994). Por Ultimo, a pesar de la importancia que tuvo en
su momento (véase Price 1990), el modelo de Kennedy y col. (1986)
muestra ahora aparentemente menos capacidad de prediccién sobre
la riqueza y diversidad de muchas comunidades (Sousa 1994) (véase
p.e., Kennedy y Bakke 1989, Moore y Simberloff 13990, Holmes
1990a, Aho y col. 1991, Balbuena y Raga 1993, Aznar yvcol. 1994).

Estas deficiencias han supuesto un resulsivo importante para
el desarrollo de enfoques complementarios o alternativos. En
primer lugar, se ha tomado mayor conciencia de la escala (Levin
1992). A nivel local, el concepto de ecologia 'suply side', que
atiende a la disponibilidad de parédsitos en ecosistemas locales
concretos, permite determinar con mayor precisién cuando cabe
esperar comunidades ricas o depauperadas, interactivas o
aislacionistas (Edwards y Bush 1989, Bush 1990, Aho y Bush 1993,
Kennedy y Bush 1994). Los an&lisis a nivel regional han permitido
también detectar patrones por debajo de la aparente aleatoriedad
de las comunidades de helmintos examinadas a escalas espaciales
mas pequefias (Kennedy y Bush 1994). Adem&s, se ha abordado la
interaccién entre la escala regional y la local (Aho 1990) para
investigar la saturacién de especies en hospedadores examinados
localmente (otro modo de conocer si la competencia tiene o no un
papel preeminente) (Bush 1990, Cornell y Lawton 1992, Aho y Bush
1993). En segundo lugar, se ha ido prestando mAs importancia a
los determinantes histéricos de las comunidades (un aspecto poco
considerado en general en los modelos tradicionales de quilibrio,
McIntosh 1987)) (Aho y Bush 1993, Guégan y Kennedy 1993, Bush y
Kennedy 1994).

Precisamente, el énfasis de los estudios sobre comunidades
helminticas en cetéceos se ha puesto en este dltimo aspecto.
Balbuena y Raga (1993) descubrieron que las infracomunidades
intestinales del calderén comin (Globicephala melas) de las islas
Feroe (Atlantico Norte) eran combinaciones estocésticas de
especies, y extremadamente depauperadas. Tras analizar cémo los
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factores fisioldégicos y ecoldédgicos del hospedador (sensu Kennedy
y col. 1986) podian explicar este resultado, dichos autores
sugirieron que la transicién de la tierra al océano habia
determinado decisivamente una fauna helmintica pobre en este
grupo de mamiferos. Dicha transicién, por una parte, habria
supuesto un obsticulo ambiental insalvable para la coevolucién
de la mayoria de sus parasitos ancestrales terrestres. Por otra,
la distancia filogenética (y fisiolégica) de los hospedaddrés
cetlceos frente 'al  resto de " los ' vertebrados ' marinos
(fundamentalmente, peces) habria sido un obsté&culo esencial para
las capturas de hospedador. Estas ideas estaban en la linea de
las observaciones de Delyamure (1955) y Hoberg (1987, 1992).
Balbuena y col. (1994) descubrieron posteriormente que las
comunidades pulmonares en la marsopa comin (Phocoena phocoena)
parecian ser un producto coevolutivo de origen terrestre, donde
los determinantes ecolégicos marinos debian tener escasa
participacién.

Sin embargo, Balbuena y Raga (1993) derivaron esta hipdtesis
de una apreciaciédn ambigua. La pobreza de especies se daba a
nivel de infracomunidad, pero el nimero de especies de 1la
comunidad componente estaba dentro de lo que podia esperarse para
un endotermo acu&tico (Bush y col. 1990). La presencia (real o
potencial) o no de ciertas especies de parédsitos en una especie
determinada de hospedador (la comunidad componente) es lo que
puede considerarse evolutivo (histérico). Los factores préximos
gque controlan el encuentro hospedador/parésito son ecolégicos
(Janovy y col. 1992). Es decir, la pobreza de especies en las
infracomunidades del calderdén podria ser consecuencia de factores
puramente ecolédédgicos, o de la escala temporal del estudio (todo
un aifio) (véase, p.e., Edwards y Bush 1988, Montgomery Yy
Montgomery 1989, Bush 1990). Otro aspecto relativamente poco
tratado hasta el momento es el de la presencia o no de
interacciones en estos sistemas. Balbuena y Raga (1993)
consideraron improbable la interaccién entre dos especies
congenéricas de Hadwenius en el calderén, debido a su escasa
densidad conjunta. Por otro lado, Balbuena y col. (1994)
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sugirieron que la alta coaparicién de nematodos pulmonares
filogenéticamente relacionados podria ser interesante para
mostrar si la competencia era un factor importante de segregacién
de sus nichos dentro del pulmén (véase Goater y col. 1987, Lotz
y Font 1991).

Janovy y col. (1992) plantearon que un estudio sobre
comunidades helminticas (experiﬁehﬁal'o pdst—hoc), orientado a
" esclarecer la contribucién relativa de los factores ecolégicos
y evolutivos, deberia (i) ser comparativo; (ii) implicar varias
especies de hospedadores taxonémicamente relacionadas; (iii)
incluir algunas especies simp&tricas de hospedador; (iv) basarse
en datos de una serie de muestreos homogéneos; (v) planificarse
con la intencién de dilucidar cbémo se distribuyen diferentes
especies de paridsitos en una comunidad de hospedadores. El punto
(v) depende de 1la cuestién especifica a la que se desea
responder. En este apartado se analizaron los determinantes
ecolbgicos y evolutivos de las comunidades de P. blainvillei, en
especial a la luz de la hipétesis de Balbuena y Raga (1993). En
concreto, se abordé la cuestién de la predecibilidad de las
infracomunidades y 1la riqueza de especies de la comunidad
componente. Para ello, se adoptaron en 1lo posible las
recomendaciones de Janovy y col. (1992) (la homogeneidad del
muestreo se discutié en el Cap.2, Pto. 2.1.). En segundo lugar,
se tratd, dentro de las légicas limitaciones en un muestreo no
controlado, el problema de la competencia. Puede decirse de
entrada que sin experimentacién, no es posible abordar esta
cuestién de forma rigurosa (Simberloff 1990, Bates y Kennedy
1991b).

7.2. MATERIALES Y METODOS
7.4.1. Competencia
Los efectos de la competencia se evaluaron bésicamente a la

luz de 1los resultados de 1los Cap. 4,5 y 6. De forma
complementaria, sélo en un caso se exploraron variaciones en la
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distribucién intrahospedador en respuesta a otras especies,
aunque e3 un aspecto parcial de las manifestaciones de 1la
competencia (Bates y Kennedy 1991a, véase también el Cap. 4, Pto.
4.4.). En primer lugar, se determiné el grado de solapamiento de
nicho entre los tres pares de especies frecuentes; para ello se
empleb el indice de similitud proporcional (véase Krebs 1989, ec.
1 en Hulbert 1978), que puede expresarse como:

(PSy= ¥ (min pyy, puy)

donde pyy; Y pny Son las proporciones de las especies i y h,
respectivamente, en el segmento lineal j.

Este indice e3 especialmente 1dbéneo en nuestro caso. Como
se comentd en el Cap. 2, Pto. 2.2.1., en 20 de los hospedadores
el intestino se dividié en metros, no en secciones
proporcionales. Polymorphus cetaceum aparecié muy escasamente en
el duodeno sensu stricto (de hecho se consideraron individuos
senescentes, Cap. 5A, Pto. 5A.2.1., pero decidimos no excluirlos
en un anadlisis de comunidad). En todos los casos, P. cetaceum
aparecié en las primeras secciones intestinales, en cantidades
claramente inferiores a las de H. pontoporiae (en los 20 casos
con separacién intestinal por metros, la concentracién méxima de
H. pontoporiae aparecié también en las dos primeras secciones;
véase también Cap. 4, Pto. 4.3.2.). El indice de similitud
proporcional permitié escoger siempre la proporcién duodenal de
P. cetaceum para el cllculo del solapamiento total entre ambas
especies. Ademés, dicho indice ha sido frecuentemente usado en
numerosos estudios (Hair y Holmes 1975, Lotz y Font 1985, Moore
y Simberloff 1990, Haukisalmi y Henttonen 1993). A partir de los
resultados sobre el grado de solapamiento, se considerd
pertinente usar algin método para detectar interacciones sélo en
un caso, y tiene més sentido explicarlo y justificarlo a la luz
de los resultados obtenidos.
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1.2.2., Caracterizacié4n de la comunidad; estabilidad; persistencia

Para caracterizar la comunidad llevamos a cabo varios
anllisis. A nivel cualitativo, se midié 1la frecuencia de
coaparicién de pares de especies comunes (prevalencia > 50%, es
decir, H. pontoporiae (Hp), Anisakis simplex (As) y Polymorphus
cetaceum (Pc)). Esto se hizo mediante indices de Jaccard, y de
Fager (corregido para el tamafio muestral, ec. 2 en Hayes 1978).

- Se utilizé el andlisis de grupos recurrentes de Fager (Fager -

1957, Fager y McGowan 1963) para estudiar la asociacién global
entre especies. Las especies raras (prevalencia < 10%) se
excluyeron en dichos cllculos. A nivel cuantitativo, se calculéd
el numero medio de especies y la abundancia media total de cada
comunidad. Estimamos asimismo la covariacién global, y por pares,
de las abundancias de las especies de helmintos (test de Kendall
y coeficiente de correlacién de Spearman, respectivamente). La
similitud cuantitativa entre comunidades se calculdé por el
andlisis del porcentaje de similitud arriba comentado (ec. 1 en
Hulbert 1978). Dicho andlisis se aplicé a todas las combinaciones
de pares de infracomunidades. También calculamos los indices de
diversidad y equitabilidad de Brillouin (basados en logaritmos
naturales) de cada infracomunidad. Se escogid este indice porque
parece ser el més apropiado en el caso de comunidades totalmente
censadas (Pielou 1977, Magurran 1988, Krebs 1989) y porque se ha
utilizado de forma predominante en estudios anteriores (p.e.,
Kennedy y col. 1986, Goater y col. 1987, Kennedy y Bakke 1989,
Pence 1990, Balbuena y Raga 1993, Balbuena y col. 1994). Todos
los andlisis se repitieron sélo para la comunidad intestinal, a
fin de comparar los valores con los de estudios previos de
interés (Kennedy y col. 1986, Balbuena y Raga 1993). También se
considerd importante explorar la relacién entre las abundancias
de las especies de helmintos con respecto a la edad (coeficiente
de correlacién de Spearman) y sexo (test de Mann-Whitney) del
hospedador. En el caso de la edad, se prefirié explorar
Unicamente la asociacién entre abundancia y edad con una
correlacién, mas que dar una relacidén funcional (més exigente en
sus requisitos) mediante un regresién (véase Sokal y Rohlf 1981).
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Esto es justificable porque el interés de establecer 1la
asociacién seria el de ayudar a interpretar algunos de los
resultados anteriores, més que ser un fin en si mismo. Puesto que
la edad y el sexo de los hospedadores no mostraron diferencias
significativas en los tres afios (Cap.2 Pto. 2,1.,), los datos se
trabajaron conjuntamente. El1 nivel de significacién en las
matrices de correlaciones se corrigid por medio de la desigualdad
de Bonferroni. 7 |

La estabilidad (predecibilidad) anual de las comunidades
helminticas se exploré simplemente efectuando 1los anélisis
anteriores para cada afio por separado. En el caso de 1la
diversidad, el diferente tamafio muestral de hospedadores cada afio
podria sesgar la comparacién (Goater y col. 1987). Por ello, se
submuestreé al azar ocho hospedadores (el nimero de 1988) de los
17 de 1989, y de los 21 de 1990, calculéndose los indices para
cada infracomunidad. Las diferencias interanuales en todas las
variables cuantitativas se evaluaron estadisticamente mediante
tests de Kruskall-Wallis. La unica excepcién fue la comparacién
de los valores anuales del porcentaje de similitud. Al calcularse
usando todas las combinaciones de infracomunidades, los valores
no son independientes (Esch y col. 1988).

7.2.3.Comparacién de la riqueza de la comunidad componente con
la de otras especies de cetéceos

La contrastacién adecuada de la hipétesis de Balbuena y Raga
(1993) deberia plantearse como una comparacién a nivel de
comunidad componente, entre las diferentes especies de cetéaceos,
y de éstas con las de otros mamiferos. El planteamiento en este
punto fue meramente exploratorio. De acuerdo con la metodologia
de Bush y col. (1990) y Balbuena y col. (1994), se buscaron en
la literatura diferentes trabajos sobre helmintofauna de
cetédceos, y se contabilizé la cantidad de especies componentes
de la comunidad intestinal (prevalencia > 10%) para cada especie
de hospedador. Salvo en un caso de interés, el nimero minimo
aceptable de hospedadores por trabajo fue de n=10. Impusimos una
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condicién adicional, para evitar que un diferente esfuerzo
muestral en las distintas especies hospedadoras hublera sesgado
el nimero de especies componentes entre ellas (Gregory y col.
1991): se escogieron estudios efectuados sobre una muestra de
hospedadores, de una misma &rea geografica no excesivamente
extensa (p.e., costa sur de California), y recolectados en un
periodo no muy dilatado (en torno a unos 5 aﬁos como miximo) .
Ademés, s6lo se escogib el estudio més completo y geogréfiéamente
" m&s separado del resto, para cada especie. De este modo se-
intenté minimizar la representacién excesiva de algunas especies
hospedadoras, y que una misma procedencia regional influyera
sobre el numero potencial de especies de helmintos. Se compard
el nimero medio de especies obtenido, con el de los grupos de
vertebrados analizados por Bush y col. (1990). También se examind
cualitativamente el nUimero de taxones (géneros, familias)
presentes en el conjunto de especies hospedadoras.

7.3. RESULTADOS
7.3.1. Competencia

La escala de divisién del tracto fue excesivamente amplia
como para detectar ligeros desplazamientos de distribucién. No
obstante, el solapamiento fundamental entre Hp y As fue sbélo de
0.016 %, y.el Pc y As del 17,3 %. En el primer caso, no hubo
solapamiento en 29 de los 31 casos de doble presencia, por lo que
se sumié que Hp y As tenian distribuciones independientes. Por
otra parte, el solapamiento entre Pc y As esté sobrevalorado. Los
infimos tamafios poblacionales de As (Cap. 6, Tabla 6.1.) hacen
que un Unico individuo en una localizacién alejada del estdémago
quimico (la localizacién casi exclusiva de esta especie, Cap. 6,
Pto. 6.3.), pueda generar solapamientos del 20-40%, al coincidir
con porcentajes mayores de Pc en dichas cémaras (Cap. 5A, Tabla
5A.1.). La intensidad de As era tan baja, y la divisién lineal
tan gruesa (en estbémagos), que no se hubiera podido detectar
interacciones apreciables. Por 1dltimo, el solapamiento
fundamental entre Hp y Pc (incluyendo, en la situacién més
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desfavorable, los individuos de P. cetaceum del duodeno sensu
stricto) fue de 2,1 %. Este grado de solapamiento (< 5%) ha sido
suficiente para descartar interacciones en otros estudios (p.e.,
Stock y Holmes 1988). No obstante, era el unico par de especies
con un grado méaximo de coaparicién (100%), y con altas
intensidades, por lo que se efectud un andlisis exploratorio méas.

Se esperaria, sl existiese interécciéh, que hubiese una
reduccién significativa de 'la media del solapamiento realizado
entre ambas especies frente al solapamiento fundamental entre
ellas (Bush y Holmes 1986b, Stock y Holmes 1988). E1l valor del
solapamiento fundamental no fue significativamente mayor que la
media poblacional de los realizados (solapamiento realizado medio
(3): 3 (1,19), test de una cola (valores transformados
logaritmicamente) ts=0,628, 45 gl., p> 0,05). Por otra parte, ni
la abundancia ni la intensidad estomacal de Hp se correlacionaron
con su intensidad intestinal (test de una c¢ola, abundancia: r=
-0,16, n=46; intensidad: r= -0,017, n=16, p > 0,05). Dicha
especie si extendia y desplazaba su distribucién posterior en
respuesta a su propia intensidad (Cap. 4, Pto. 4.3.3.). En el
caso de Pc, la intensidad y abundancia en el duodeno sensu
stricto si tuvo una cierta dependencia de la intensidad estomacal
(test de una cola, r=0,361, n=46 p<0,05), pero no en el caso de
la intensidad (r=0,239, n=31, p>0,05). Adem&s, no habia relacién
entre la intensidad en el estémago quimico, y la del pilérico o
la ampolla (Cap. 5A, Pto. 5A3.1.). En conjunto, esto significa
no existe una relacién predecible entre tamafio poblacional y
rango ocupado; por lo tanto, no se dispone de una hipétesis nula
apropiada sobre si la falta de una correlacién positiva entre el
solapamiento y el tamafio infrapoblacional conjunto de ambas
especies podria estar sugiriendo una interaccién (véase Bush y
Holmes 1986b, Stock y Holmes 1988). La infestacién de todos los
hospedadores por parte de las dos especies impidié ver qué
hubiera pasado si una de ellas faltase.

7.3.2. Caracterizacioén de la comunidad; estabilidad; persistencia
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Hubo wuna distribucién bimodal de prevalencias entre
hospedadores (3 especies < 5%, 3> 50%) (Tabla 7.1.). Las dos
especies con prevalencia méxima, Hp y Pc, comprendieron mas del
99% del nuUmero total de vermes. Hp y Pc, por su parte,
aparecieron en el intestino (incluyendo la ampolla duodenal y el
duodeno sensu stricto) de todos los hospedadores, mostrando, por
tanto, indices méximos de Jaccard y Fager (Tabla 7.2.). Ademis,
las tres especies comunes, As, Hp y Pc¢c, formaron un grupo
recurrente (Tabla 7.2.). El porcentaje de similitud global entre
hospedadores no fue excesivamente alto (67(23,3)%) (Tabla 3).
Ademé&s, 1las abundancias de los helmintos comunes no fueron
concordantes (W= 0,24, 45 gl., p> 0,05). Tampoco hubo
correlaciones significativas entre pares de especies (As-Hp: rs=
-0,04; As-Pc: rs=-0,19; Pc-Hp: rs=-0,31; todas con n=46, p>0,05).
La abundancia de estas tres especies no difiridé con el sexo del
hospedador (As: U=228, Pc: U=196, Hp: U=239,5, p>0,05). Por
contra, se detectaron tendencias inversas entre la abundancia de
Hp y de Pc y la edad del hospedador (Hp: rs= -0,62, p<0,001; Pc:
rs= 0,395, p=0,06; n=41). No hubo ninguna asociacién
significativa en el caso de As (rs= -0,03, p>0,05, n=41).

El grupo recurrente compuesto por las tres especies comunes
se mantuvo los tres afios consecutivos (Tabla 7.2.). Pc y Hp
mostraron prevalencias del 100% cada afio, mientras que la de As
no mostré diferencias significativas (test de Ji-cuadrado,
X?=2,57, 3 gl., p>0,05). La media del nimero de especies,
diversidad y equitabilidad, similitud cuantitativa y abundancia
total a nivel de infracomunidad aparece para el total de
hospedadores, y para cada afio, en la Tabla 7.3. El nimero medio
de especies, la diversidad, y la equitabilidad, no mostraron
diferencias significativas entre los diferentes afios (Tabla
7.3.). La similitud cuantitativa descendidé algo en 1990 frente
a 1988 y 1989, aunque los valores son comparables. Sin embargo,
la abundancia total si mostrd diferencias significativas entre
los tres afios (Tabla 7.3.).

7.3.3. Comunidad componente en P, blainvillei, y otros cetéceos
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Después de una exhaustiva bisqueda bibliogréfica de trabajos
que cumplieran los criterios marcados en el Pto. 7.3.2., se
consiguié informacién de 21 de las 75-80 especies de cetéceos
actuales (véase Leatherwood y Reeves 1983, Ridway y Harris 1985,
1989, 1994) (Tabla 7.4.). Las especies estan repartidas entre los
dos subérdenes, y en 7 de las 13 familias actuales reconocidas
(Leatherwood y Reeves 1983, Muizon 1988).<Por otro lado, la
muestra 1incluye especies procedentes del Mediterréneo, vy

diferentes regiones del Pacifico, Atléantico, Artico y Antartico. -

No se encontraron trabajos sobre muestreos en el Indico.

La Tabla 7.4., sugiere dos patrones: (i) gran pobreza de
especies en la comunidad componente (una media de 1,43 (1,57);
(ii) sblo tres grupos de helmintos basicamente implicados: el
género Hadwenius (H) (Digenea), el género Bolbosoma (B), y
cestodos de la familia Tetrabothriidae (T). Dos especies de otro
digénido (Ogmogaster) aparecen en Eschrichtius robustus, y una
en Balaenoptera  borealis. En P. blainvillei  aparece
excepcionalmente un miembro del género Polymorphus, P. cetaceum.

7.4. DISCUSION
7.4.1. Competencia y segregaciédn de nichos intrahospedador

Resulta extremadamente complicado evaluar si la competencia
tiene un papel relevante en la estructuracién de las comunidades
parédsitas (mé&s bien, en toda clase de comunidades). En primer
lugar, es muy dificil generar hipbétesis nulas adecuadas
(Simberlof 1982, 1990; Begon y col. 1989). No basta con dar una
explicaciédn plausible en términos de competencia interespecifica
(o no); lo importante es probarla (Simberloff 1982, Bates y
Kennedy 1991b; véase el ejemplo de Abramsky y Sellah 1982, en
Cap.1l, Pto. 1.5.1.). En segundo lugar, no siempre se asume
explicitamente la distincién entre la competencia como fenémeno,
o como proceso que genera efectos a largo plazo (Cap.4, Pto.
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4.4.). Las interacciones pueden generar segregacidédn de nichos
dentro del hospedador, pero teniendo un impacto insignificante
sobre la comunidad componente (Holmes 1990a, Sousa 1990, Janovy
y col. 1990, Cornell y Lawton 1992, Esch y Fernéndez 1994, pero
véase por contra Kuris y Lafferty 1994). Hasta la fecha, se esté
lejos de poder llevar a cabo generalizaciones amplias (Bush y Aho
1990). En nuestro caso no es posible detectar interacciones de
forma precisa; no obstante, existe evidencia bastante sélida
- sobre 'si las interacciones pueden -ser o haber. sido una fuerza .
significativa en 1la segregacién de nichos dentro de P.
blainvillei.

El estudio sobre seleccién de hébitat y estructura
infrapoblacional de Hp, Pc y As, ha mostrado que cada una posee
preferencias predecibles por distintas localizaciones (los nichos
estén claramente segregados). Esto se ha tomado a menudo como
evidencia de segregacién selectiva (es decir, un producto de
competencia pasada, Holmes 1973), lo cual es frecuentemente
incontrastable (Simberloff 1990). Sin embargo, en nuestro caso,
hay dos evidencias <c¢laras en contra del fantasma de 1la
competencia en el pasado, dentro de P. blainvillei: (i) en primer
lugar, las especies no son congenéricas ni pertenecen a un mismo
gremio (Holmes 1961, 1962; Price 1980, Goater y Bush 1988, Esch
y col. 1990). Por ello, resulta dificil asumir que existan o
hayan existido recursos limitantes (como no sea el espacio
disponible), (ii) la preferencia por los hé&bitats actuales tiene
un componente filogenético fundamental (véase p.e., Lotz y Font
1985, Cislo y Caira 1993). Hadwenius es un género propio de
odontocetos, exclusivamente intestinal (Ferndndez y col. 1994).
Ademés de H. pontoporiae, se sabe que tres de las siete especies
restantes para las que existe informacién detallada sobre su
localizacién (H. delamurei, H. subtilus y H. tursionis), se
distribuyen en el duodeno anterior de forma muy similar (Balbuena
1991, J.A. Raga, datos no pub.). Por su parte, el género Anisakis
parasita el estémago de sus hospedadores definitivos, y A.
simplex lo hace en el estémago mecénico y quimico (Cap. 6). El
caso menos claro es el de P. cetaceum. La casi totalidad de
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representantes de los géneros Corynosoma y Polymorphus son
intestinales (Cap. 5). Quizd la colonizacién estomacal de P.
cetaceum (mads bien, Corynosoma cetaceum) puede ser un producto
inercial tras una captura de hospedador (Cap. 5C.). Aunque la
hipétesis sea falsa, P. cetaceum parasita los estbémagos de cinco
especies diferentes de odontocetos (Cap. 5C). Esto significa que
la restriccién estomacal podria trazarse a partir de historias
evolutivas muy diversas, y es dificil asumir qﬁe tuvieran iugar
originalmente en P. blainvillei (de nuevo, es importante plantear
cudl seria el recurso 1limitante para P. cetaceum y H.
pontoporiae). En definitiva, la probabilidad de que 1la
divergencia de nichos haya tenido lugar tras la colonizacién de
P. blainvillei parece minuscula (véase Price 1980). Esto no
significa que las restricciones de nicho no puedan tener en
Gltimo término un origen competitivo, sino que dicho origen
resulta contigente respecto a su segregaciédn contemporénea en la
franciscana (véase Holmes y Price 1980). Tampoco implica
necesariamente que no hayan interacciones en el presente. Este
extremo no puede contratarse fiablemente en nuestro caso (no se
han investigado acciones "a distancia®™, véase Price 1980,
Haukisalmi y Hentonnen 1993, y la escala de subdivisién del
recurso utilizada, es excesivamente amplia).

Lo fundamental es que, en cualquier caso, el grueso de las
infrapoblaciones muestra preferencia por lugares esencialmente
distintos, y que el significado de las interacciones no deberia
tener mucha relevancia en la estructura actual de la comunidad.
El carécter débilmente 'empaquetado' de la comunidad, con una
gran proporcién de nichos libres (p.e., una gran parte del
intestino) que si son ocupados en otros odontocetos, induce a
pensar que las infracomunidades son claramente aislacionistas
(Price 1980). En este sentido, coinciden con la de la mayoria de
los mamiferos estudiados hasta la fecha (Lotz y Font 1985, 1991,
Pence 1990, Sousa 1994).

7.4.2. Abundancia y predecibilidad de las infracomunidades en P.
blainvillei y G. melas
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Las infracomunidades helminticas intestinales de P.
blainvillel son depauperadas, como las del calderé4n comin (véase
Balbuena y Raga 1993). Su riqueza de especies y su diversidad se
encuentran dentro de 1los rangos dados para vertebrados
ectotérmicos (Kennedy y col. 1986, Bush y col. 1990). Sin
embargo, la abundancia media podria considerarse tipica de un
endotermo. En términos generales, estos resultados se ajustan a
las predicciones de Kennedy y col. (1986) para mamiferos
" carnivoros de gran tamafio: predacién cuantitativa sobre pocas-
presas, y poca vagilidad (véase Fitch y Brownell 1971, Pinedo
1982, Pérez-Macri 1987, Brownell 1975, 1989), que originan
comunidades con alta intensidad de pocas especies. Sin embargo,
G. melas se comporta individualmente de forma similar a 1la
franciscana, y, sin embargo, la abundancia total media en sus
infracomunidades es sensiblemente menor (en conjunto, més cercana
al extremo ectotérmico) (Balbuena y Raga 1993). Este es un primer
punto conflictivo.

Las infracomunidades intestinales de P. blainvillei son
altamente predecibles, y su estructura aparentemente se repite
cada primavera. Dicha predecibilidad también contrasta con el
caridcter estocAstico de 1las del calderén. La falta de
predecibilidad en este caso puede depender en parte de la escala
de anélisis. Por ejemplo, si se considera la helmintofauna en su
conjunto, al menos dos especies del calderédn (Anisakis simplex
Yy Stenurus globicephalae) poseen prevalencias muy altas (véase
Balbuena 1991) . Cuando nos centramos en la comunidad intestinal,
puede apelarse a varias causas. Por ejemplo, el muestreo de G.
melas se prolongdé durante un afio (Balbuena 1991). 1lLa
estacionalidad pudo enmascarar patrones a escalas menores, como
Balbuena y Raga (1994) posteriormente sefialaron. De todos modos,
es improbable atribuir todas las diferencias a este factor. Ambos
hospedadores poseen helmintos especialistas exclusivos (Balbuena
1991, Aznar y «col. 1994) (aunque la catalogacién de
'especialista' siempre es provisional Bush 1990); esto debe
implicar un vinculo hacia hospedadores intermediarios
preferentemente consumidos. Las diferencias entre la probabilidad
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de encuentro entre los parésitos y los hospedadores no pueden
explicarse s6lo en términos de las diferencias individuales
(sensu Kennedy y col. 1986) entre la franciscana y el calderén.

Nosotros proponemos que las diferencias de abundancia media
total y la predecibilidad enraizarian parcialmente en la
interaccién entre la poblacién del hospedador y las
caracteristicas locales del ecosistema donde ésta se ubica

- (aunque no es posible proporcionar evidencias cuantitativas). En -

el caso de la franciscana, la falta de correlacién global y por
parejas en las abundancias de sus tres helmintos principales, asi
como la covariacién inversa entre edad del hospedador y
abundancia de H. pontoporiae y P. cetaceum, sugieren que la
predecibilidad no est& ligada particularmente al uso de los
mismos hospedadores intermediarios (véase, p.e., Bush y Holmes
1986a). A falta de datos precisos sobre la estructura de las
comunidades en los hospedadores intermediarios (véase Bush y col.
1993, Lotz y col. 1995), consideramos que existen al menos dos
factores del hospedador definitivo que podrian contribuir a una
alta probabilidad general de infestacién: la concentracién de las
franciscanas en una estrecha franja costera durante la primavera
(Cap.1, Pto. 1.4.), y su aparente sedentariedad durante este
periodo (Aznar y col. en prensa). Esto generaria una alta
densidad local y predecible de hospedadores definitivos que
podrian favorecer tasas elevadas de transmisién (Anderson 1982).
Es entonces cuando el caricter endotérmico del hospedador y su
selectividad evolutiva (véase mé&s abajo), y tréfica (Cap.1l, Pto
1.4.) jugaria su papel fundamental, generando altas intensidades
de pocos helmintos (Goater y col. 1987, Aho 1990). Aparentemente,
este fendémeno se repite cada afio durante la primavera.

En este contexto, la vida pel&gica y marcadamente migratoria
del calderédn (Balbuena y Raga 1993) podria a su vez explicar el
caridcter estoscédstico y 1la baja abundancia media de sus
infracomunidades. Esta diferencia de comportamiento pondria el
énfasis en una caracteristica individual (p.e., diferencias de
vagilidad, sensu Kennedy y col. 1986). Sin embargo, la
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diferencia, per se, no explica nada. P.e., el delfin listado
(Stenella coeruleoalba) es una especie pelégica, que en el
Mediterrdneo Occidental muestra infracomunidades ricas vy
predecibles (Aznar y col., datos no publicados). La conclusién
es que cualquier caracteristica individual relevante debe
colocarse en un contexto poblacional (conceptualmente emergente),
dentro de un ecosistema dado. Es decir, habria mAs bien que

contrastar si las poblaciones de G. melas de Feroe aparecen o no

" con'una densidad predecible en manchas de transmisién apropiadas,
antes de aplicar los criterios de Kennedy y col. (1986) para
explicar la riqueza y predecibilidad de las infracomunidades.

7.4.3. Riqueza de especies en la comunidad componente de P.
blainvillei a nivel local y regional

En la franciscana, la estrecha similitud entre la cantidad
de especies en cada infracomunidad, y en la comunidad componente,
exige esclarecer la relacién entre ambos niveles de organizacién.
Kennedy (1990) planted la posibilidad de que las infracomunidades
pobres en la anguila (Anguilla anguilla) reflejaran un numero
fijo de nichos disponibles, independientemente de la cantidad
potencial de parésitos existentes en la comunidad compuesta.
Alternativamente, 1las infracomunidades pobres podrian ser
producto de las 'pantallas' (sensu Holmes 1990a) interpuestas por
el hospedador sobre la comunidad compuesta local, que limitarian
la cantidad de especies potencialmente presentes en cada
infracomunidad. La respuesta a esta cuestién no podré ofrecerse
hasta que se analice la helmintofauna disponible a nivel local
Yy regional, asi como los determinantes histéricos sensu Balbuena
Y Raga (1993). En primer 1lugar analizaremos la comunidad
compuesta potencial en el hédbitat de las franciscanas analizadas.

Como ya se ha sefilalado, la riqueza de especies de helmintos
en la comunidad componente de una poblacién de hospedador es
funcién de la cantidad local de helmintos disponible (Edwards y
Bush 1989, Aho 1990, Bush 1990, Aho y Bush 1993). La comunidad
compuesta 'relevante' viene ampliamente definida por la cantidad

109



de especies hospedadoras relacionadas con las que intercambiar
pair&sitos (Holmes, 1979, Stock y Holmes 1987a, Aho 1990, Janovy
y «col. 1992). En la zona costera de Necochea-Claromecd cabria
cittar dos cetédceos simpAtricos de la franciscana: la marsopa
esipinosa (Phocoena spinipinnis), y, quizé, la tonina (Tursiops
gejphyreus= T. truncatus) (Corcuera 1991, Heras, 1991, Corcuera
y «ol. 1994). Otras especies (Lagenorhynchus obscurus, Delphinus
de:lphis) son menos costeras, y se capturan raramente en las
" peisquerias de trasmallo (Corcuéra y col. 1994); ademé&s su
al:imentacién no es demersal (Gonzélez, 1991; Reyes y col. 1992).
No se tiene informacién parasitolégica sobre la tonina, pero si
solbre la marsopa espinosa, que se captur6 accidentalmente durante
1989-90 (Cap. 2, Pto. 2.2.1.). Los resultados preliminares
(Corcuera y col., en prensa, Raga, datos no publicados) se
encuentran en la Tabla 7.5. Respecto a la especificidad evolutiva
de los parésitos, puede comprobarse que (i) los dos nematodos
pulmonares, Pseudalius inflexus y Stenurus minor, son especificos
de los Phocoenidae (p.e., Arnold y Gaskin 1975, Balbuena y col.
1994, Corcuera y col. en prensa), mientras que H. pontoporiae
s6lo se ha descrito en la franciscana (Raga y col. 1994) (ii) P.
cetaceum, A. simplex y Pholeter gatrophilus son claros
gemeralistas de muchas especies de cetlceos (Cap. 3). Hay dos
pumtos interesantes m&s que afiadir. En primer lugar, la
alimentacién de P. spinipinnis se ha considerado bastante
parecida a la de P. blainvilleit (Corcuera 1991). La marsopa
también parece predar sobre una amplio espectro de presas, pero
centrdndose cuantitativamente en unas pocas especies (Corcuera
1991, Torres y col. 1992). Sin embargo, la marsopa es algo menos
costera que la franciscana, y el solapamiento ecolégico entre
ambas especies parece comenzar a darse a cierta distancia de la
costa (Corcuera y col. 1994). En segundo lugar, los helmintos
generalistas poseen en P, spinipinnis intensidades vy
distribuciones intrahospedador muy similares a las que tienen en
P, blainvillei (J.A. Raga, datos no publicados).

Esta evidencia sugiere una cierta pantalla a nivel de cada
especie hospedadora debida a 1la especificidad de algunos
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helmintos, pero el resto vendria determinado por 1la
disponibilidad local de generalistas (Holmes 1990a). Polymorphus
cetaceum est& probablemente asociado a zonas costeras (se
encontrbé cantidades menores en L. obscurus y D. delphis, J.A.
Raga, datos no publicados). Como ya se comenté, parasita también
delfines costeros en la costa del Pacifico (Torres y col. 1992).
Por su parte, A. simplex se considera mds asociado a ecosistemas
pelé&gicos (Cap. 6, Pto. 6.3.). Sin émbérgo;AP. gasfrqphilus se
" ha citado tanto en especies costeras como pelédgicas (Aznar y col. -
1992, Raga 1994), aunque se ha considerado mas propia del
Hemisferio Norte (Balbuena 1991, Cap. 3, Pto. 3.2.1.). Por
dltimo, Contracaecum sp. en la franciscana es probablemente
accidental (Cap. 3, Pto 3.3.2.). Cabria preguntarse qué parasitos
presentaron las otras dos especies menos costeras con clerta
representacién en Necochea, durante la primavera. Lagenorhynchus
obscurus y D. delphis mostraron al menos 3-4 especies
diferentes, adem&s de escasas cantidades de A. simplex y P.
cetaceum (J.A. Raga, datos no publicados).

En suma, a nivel 1local, P. blainvillei parece poder
intercambiar pocos parédsitos, ante la falta de hospedadores
relacionados, y debido a los filtros evolutivos y troficos hacia
determinados helmintos. El ecosistema costero de @estas
localidades parece tener poco méds que ofrecer, al menos durante
la primavera. ¢Es ésta una caracteristica 1local? En otras
palabras, ¢habria mas nichos que "rellenar" dentro del hospedador
en otras localidades més apropiadas?

Brownell (1975,1981,1989) y Santos y col. (en prensa)
estudiaron la parasitofauna de la franciscana en Uruguay y el sur
de Brasil, respectivamente. El trabajo de Brownell comprendié
tres afios durante todas las estaciones Yy un nimero mucho mayor
de hospedadores que en Argentina (Tabla 7.6.). El1 de Santos y
col. (en prensa) se realizé6 sobre 42 hospedadores, desde
septiembre de 1989 a junio de 1993. Es importante remarcar que
el tipo de agua y sus correlatos fisicoquimicos y biolégicos
(p.e., temperatura, especies del plancton, etc.) cambia entre las
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tres dreas (E. Boltovskoy, 1981, D. Boltovskoy 1981). Esto podria
incidir sobre 1la fauna de hospedadores intermediarios,
facilitando (o dificultando) la presencia de otros parésitos. A
pesar de estas diferencias, los resultados son reveladores. Las
franciscanas uruguayas(Tabla 7.6.) poseian uno o dos anisékidos
en el primer estbédmago, con prevalencias y abundancias globales
muy similares a las observadas en Argentina. Al menos una de
ellas es A. typica (Kagei y col. (1976). Esta especie sustituye
a A, simplex en zonas templadas y tropicales (Davey 1971). Por
otra parte, P. cetaceum aparecib6 en el estémago, en un elevado
porcentaje de la muestra, aunque con intensidades sensiblemente
menores. Las restantes especies son anecdéticas o accidentales
(como Camallanus sp.). Es resefiable la escasa presencia de un
grupo de especies absolutamente inespecifico y cosmopolita como
Phyllobothrium (Dailey y Brownell 1972, Testa y Dailey 1977). En
general, las larvas de Phyllobothriidae tienden a faltar en los
mamiferos marinos costeros de toda la franja litoral del extremo
sur sudamericano (Reyes y col. 1992). Por ultimo, Brownell sélo
analiz6 tres intestinos, sin encontrar nada (com. personal). Mas
sorprendentemente, Santos y col. (en prensa) no hallaron ni un
sélo parésito en su muestra, aunque en 27 ejemplares de un
cetdceo costero simpétrico, el tucuxi (Sotalia fluviatilis) se
encontraron tres especies de helmintos: Anisakis typica, Braunina
cordiformis (en el estémago) y Halocercus brasiliensis (en los
pulmones) (la abundancia media de especies por delfin fue de
0.93, Santos y col. en prensa). Ademé&s, otra tercera especie
costera, Tursiops truncatus (4 ejemplares analizados) mostrd un
total de 2 especies de helmintos: Nasitrema sp., en la cavidad
nasal, y B. cordiformis en el estémago pilérico.

Estos resultados vuelven a incidir en una pobreza general
de especies, pero donde los filtros ecolégicos (alimentacién) y/o
evolutivos de cada hospedador podrian tener de nuevo un papel
importante a nivel de cada hospedador. El anélisis regional no
soluciona la cuestién de si las infracomunidades de P.
blainvillei en Argentina reflejan un nimero fijo de nichos o no,
puesto que los resultados sugieren que en otras localidades sigue
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habiendo poco donde escoger. ¢Cu&l es la razém Gltima de estos
patrones? Esto es lo que trataremos de responder en el siguiente
punto.

7.4.4. La riqueza de la comunidad componente y la hipétesis de
Balbuena y Raga (1993)

Ya se ha sefilalado que la riqueza de especies a nivel de
infracomunidad esté& mediada por factores puramente ecolégicos.
En ese sentido, Balbuena y Raga (1993) quiz& ofrecieron una
prediccién correcta sobre una base inapropiada. A pesar de las
diferencias en el tamafio muestral de los diferentes hospedadores,
el resultado de la prospeccién bibliogréfica parece apuntar hacia
una extrema pobreza de la comunidad componente intestinal de los
cetaceos, menor que el conjunto de otros mamiferos (Bush y col.
1990). Es mé&s, puede decirse que la comunidad intestinal
potencial de los cetéceos se reduce a 4 grupos: los cestodos
tetrabdétridos, los acantocéfalos de género Bolbosoma, y 1los
digénidos de los géneros Hadwenius y Ogmogaster (Tabla 7.4.,
véase también Dailey y Brownell 1972, y Ridgway y Harrison 1985,
1989, 1994). Los tetrabdétridos parecen tener su origen en una
captura de hospedador a partir de aves marinas (Hoberg 1987,
1989); los campilidos (la familia del género Hadwenius) podrian
considerarse alternativamente como un producto coevolutivo o como
captura de hospedador a partir de peces (Brooks y col. 1985,
1989); se ha especulado que el caso de Bolbosoma podria ser
también un producto de colonizacién a partir de aves marinas
(Balbuena 1991). Ogmogaster es fundamentalmente un género de
misticetos, aunque en el Antartico se ha citado en focas con
regimenes tré6ficos similares a los de aquéllos (Lauckner 1985,
Raga 1985). No se conoce con certeza el origen de este grupo.

En términos generales, 1la <colonizacién de nuevos
hospedadores esté& controlada por mecanismos estocésticos (véase
el Cap.5C) (Brooks 1979). El1 potencial para radiaciones
adaptativas entre grupos fuera de los productos coevolutivos es
siempre necesariamente limitada, y la diversificacién ecolégica
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puede "retrasarse"™ respecto a la evolucién morfolégica (Brooks
1979, Hoberg 1987). Esto significa que tras cualquier evento
colonizador, la diversificacién ecolégica posterior se espera que
sea conservativa, estando en funcién de una larga historia de
contacto entre hospedadores y pardsitos. Es decir, ademés de la
hipbétetica extincién de los pardsitos terrestres, el problema en
los cetaceos como grupo es su reciente aislamiento ecoldégico con
respecto a otros endotermos con 1los que‘podrian intercambiar
" helmintos. Balbuena y Raga (1993) supusieron que las condiciones
de vida peldgica debian ser un extremo en cuanto a 1la
imposibilidad de intercambio, pero, por avatares de la historia,
parece que ha sido en dicho medio donde se ha producido la mayor
colonizacién y diversificacién (dentro de su pobreza) de las
comunidades helminticas intestinales. El grupo més diverso es el
de los tetrabétridos (4 géneros en cetéceos), y estéd restringido
al medio pelégico (Hoberg 1987), lo mismo que Bolbosoma (Hoberg
y col. 1993); en cetéceos, Ogmogaster sbélo aparece también en
especies peldgicas (Dailey y Brownell 1972; Raga 1985; véase
Tabla 7.4.). Es importante sefialar que la diversificacién de
estos grupos (salvo el caso de Ogmogaster, restringido a
misticetos dentro de los cetlceos) se ha dado entre cetélceos de
vida pelégica, independientemente del grupo (existen
tetrabétridos en misticetos, y en odontocetos pelé&gicos de las
familias Physeteridae, Delphinidae, Ziphidae), pero no costeros
(Dailey y Brownell 1972, Hoberg y Adams 1992); lo mismo ocurre
en el caso de Bolbosoma. Hadwenius, y en general la familia
Campulidae, es el dGnico genéro al parecer més euritédpico (véase
Tabla 7.4., Delyamure 1955, Raga y col. 1994). Podria decirse que
en las comunidades intestinales de los cetéceos faltan los
grandes generalistas (excluyendo el género Diphyllobothrium,
véase Balbuena 1991), gque enriquecen en gran medida muchas de las
comunidades componentes de los mamiferos terrestres y acudticos.
De hecho, es la Unica representacién helmintica que se ha
encontrado en otros grupos de hospedadores (peces) fuera de su
drea de origen (Kennedy y Bush 1994).

Por consiguiente, a escala intestinal, la prediccién es que,
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salvo casos excepcionales, 1los cetdceos costeros poseerén
helmintofaunas m&s pobres, y faltas de alqunos gremios entéricos
habituales, como los absorbedores (cestodos y acantocéfalos). El
caso de P. cetaceum es excepcional. Se espera que los digénidos
del género Hadwenius sean los Unicos representantes intestinales
de estos hospedadores costeros, y sélo en condiciones geogréficas
y/o ecolégicas apropiadas. Nétese que estas consideraciones son
vdlidas a escala intestinal. La hipétesis general del efecto
“histdérico en su globalidad estd en espera de  comparaciones
precisas de la helmintofauna en su conjunto, a partir de un
escrutinio m&s detallado de los diferentes grupos de mamiferos.

En conclusién, a la pregunta de si existe un nimero fijo de
nichos ocupables en P. blainvillei, puede responderse como sigue:
el carécter costero de la especie impide la aparicién predecible
de cestodos tipicos de cetéceos; la especificidad evolutiva
(p.e., en el caso de los nematodos pulmonares) y/o tréfica impide
compartir buena parte de los parédsitos de otros cetéceos, u otros
endotermos (nbétese la falta de parésitos de pinnipedos, salvo
quizid Contracaecum sp.). S6lo resta considerar los verdaderos
generalistas dentro de los odontocetos (Anisakis,
Polymorphus=Corynosoma, Pholeter, Phyllobothrium) muchos de los
cuales, por razones ecolégicas y/o geogréficas, parecen faltar
en la zona costera de Argentina. Por decirlo brevemente, P.
blainvillei posee lo Unico que puede poseer a escala ecolégica.
Cada poblacién local est4 saturada con las especies
potencialmente presentes (véase Aho 1990, Bush 1990, Aho y Bush
1993), y dicha saturacién responde a procesos locales (el modelo
del 'pool exhaustion', Aho y Bush 1993). La comunidad quiz& puede
ser invadida, pero es probable que muy pocos parésitos lo hagan
en tiempo ecolégico, dentro del reducido &mbito ecolégico vy
geografico de esta especie.
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8. RESUMEN Y CONCLUSIONES
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Se ha realizado un estudio taxonémico y ecoldgico sobre la
paraisitofauna de la franciscana (Pontoporia blainvillei) en las
locailidades de Necochea y Claromecd, Provincia de Buenos Aires,
Argentina. Se analizaron 46 hospedadores, capturados
acciidentalmente en pesquerias durante el trimestre octubre-
diciiembre de los afilos 1988 a 1990. En total se han detectado 6
espeicies de helmintos, todas en el estémago y el intestino. Dos

de eillas corresponden a digénidos, dos a acantocéfalos, y dos a -

nemattodos.

Como consecuencia del trabajo realizado, llegamos a las
siguiientes conclusiones:

1.~ Del total de especies de helmintos detectadas, una especie,
Hadw/ienius pontoporiae, es nueva para la ciencia. Pholeter
gast:rophilus, Polymorphidae sp., Anisakis simplex y Contracaceum
Sp. son nuevos registros para el hospedador.

2.- A raiz del andlisis de las descripciones sobre especies del
géne:ro Polymorphus y Corynosoma, debe cuestionarse la presencia
o no de espinas genitales como un criterio exclusivo para la
sepairacién entre ambos géneros. La discusién de diversas
evidlencias presentadas en este trabajo sugiere que Polymorphus
cetaiceum podria mis bien considerarse como un miembro del género
Corynosoma, o al menos, como una especie m&s afin a las de éste.

3.- La inmigracién de Hadwenius pontoporiae en la franciscana
pareicen sSeguir un patrén de infestacién continua durante el
peri.odo de estudio. Dentro del hospedador, sugerimos que los
individuos gravidos prefieren la regién m&s anterior del duodeno,
y quie las metacercarias se exquistan m&s atrds y llevan a cabo
una emigracién ontogenética hacia esta regién. La distribucién
line:ral de 1los individuos que han comenzado a madurar, y los
grdvidos, se desplaza en sentido posterior con el aumento de
intensidad. Este patrén podria explicarse por dos hipétesis no
excluyentes: una respuesta intensodependiente que afecta a estos
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incividuos, debido a su progresiva concentracién en la regidén més
anterior del duodeno, o un efecto debido a la superposicibédn de
reinfestaciones en diferentes fases de la emigracién.

4.- Demostramos que .Polymorphus cetaceum ha conquistado
excepcionalmente, y con éxito, el estémago de un mamifero. Los
patrones de seleccién de habitat de esta especie indican que la
activacién parece tener lugar en el estémégé Quimico, Yy que los

"vermes se establecen principalmente en el estdmago pilérico y la -

ampolla duodenal, cuyas subpoblaciones muestran una estructura
muy similar. El estémago quimico parece ofrecer un &rea efectiva
mucho mé&s reducida para el establecimiento de P. cetaceum, su
reqién aboral, y se sugiere que puede deberse al alto grado de
abrasién y/o privacién de nutrientes en el resto de dicha cémara.
Sin embargo, las hembras gravidas instaladas en el estémago
quimico no difieren sustancialmente en su biomasa media,
desigualdad media en biomasa, y fecundidad respecto a otras
localizaciones. Ademas, la covariacién en la biomasa media y la
fecundidad en las tres <cé&maras sugiere una aparente
inespecificidad de P. cetaceum por situarse dentro del segmento
donde comienza el flujo de alimento previamente digerido, es
decir, a partir de la regién aboral del estémago quimico.

5.- Constatamos dos patrones de diferencias morfolégicas entre
las especies netamente intestinales de Polymorphus y Corynosoma,
y tres especies de estos géneros que parasitan parcialmente el
estémago. Los machos de estas tres especies pueden distinguirse
por su mayor longitud de la probéscide; las hembras, por sus
ratios longitud/anchura menores que las intestinales, lo que
parece responder a un acortamiento relativo del eje longitudinal.
Al menos este uUltimo rasgo podria ser congruente con una
adecuacién a las condiciones extremas de intensidad de
peristaltismo y flujo de la ingesta en la regién anterior del
tracto. Se sugiere que este acortamiento relativo de las hembras
gerera un dimorfismo sexual "invertido"™ que podria obedecer a
presiones selectivas distintas para cada sexo, en virtud de sus
diferencias de esperanza de vida. El dimorfismo invertido en
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tamafio es excepcional dentro de los acantocéfalos, y hasta ahora
no habia sido explicado.

6.- Las especies estomacales muestran también huevos de mayor
volumen que cualquier otro representante de los géneros
Polymorphus y Corynosoma (salvo Corynosoma enhydri), y se
encuentran entre los mayores de todo el filo. Aunque no se ha
hallado una relacién explicita de este hecho y la vida en un
"h&bitat extremo, 8e sugiere una mayor atencién futura a los
determinantes abidéticos dentro del hospedador en la
interpretacién de estrategias vitales.

7.- Ofrecemos evidencia circunstancial sobre una posible relacién
filogenética directa entre Polymorphus cetaceum, Polymorphus
arctocephali y Corynosoma hamanni, en virtud de: a) la similitud
en la oncotaxia de la probéscide; b) el rango de distribucién
geogréfica, restringido, y adyacente, de las especies; c) el gran
potencial de captura de hospedador y dispersién del género
Corynosoma a partir de pinnipedos, hacia aves y otros mamiferos,
que depende de factores estocédsticos; d) la minima representacién
de especies parcialmente estomacales en este género, y en todo
el filo, que hace més parsimonioso asumir un unico proceso
excepcional, extendido por capturas de hospedador.

8.- La presencia o ausencia de estdémago mecdnico no parece ser
determinante para la viabilidad de las poblaciones de Anisakis
simplex. Las proporciones medias de cada estado de desarrollo en
las infrapoblaciones son muy similares a las de la marsopa comun
(Phocoena phocoena), que s8i posee estbémago mecénico. Los bajos
tamafios infrapoblacionales de A. simplex en 1la franciscana
podrian estar mas relacionados con la baja probabilidad de
transmisién de A. simplex en un ecosistema costero. Los aparicién
casi exclusiva de esta especie en el estémago quimico de 1la
franciscana apoya la hipétesis de que las larvas recién ingeridas
se activarian mayoritariamente en el primer lugar donde el
alimento se macerase.
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9.- No es posible examinar fiablemente efectos de la competencia
interespecifica sobre las distribuciones de los helmintos en las
infracomunidades. Sin embargo, los anélis anteriores indican que
la restriccién de nichos intrahospedador en las especies comunes
de helmintos se debe muy probablemente a factores histéricos
independientes para cada especie, y contingentes con respecto a
la aparente segregacién lineal que se observa actualmente en la
franciscana. En otras palabras, 1las infracomunidades son
"aislacionistas.

10.- La infracomunidades intestinales de la franciscana son muy
pobres en especies (sbélo H. pontoporiae y P. cetaceum, pero su
abundancia media total se encuentra dentro de lo esperable para
un endotermo. Asimismo, son altamente predecibles, y persistentes
durante tres afilos consecutivos. La comparacién entre las
infracomunidades intestinales de 1las franciscanas, y 1los
calderones (Globicephala melas) del Atlantico Norte sugiere que
la predecibilidad podria estar parcialmente 1ligada a una
caracteristica poblacional de la franciscana: la concentracién
temporal de efectivos en una estrecha franja costera, que
incrementaria la probabilidad de transmisién. Los factores

genéricos de Kennedy y col. (1986), como la endotermia del
hospediador, actuarian sobre dicha base, generando altas
intensiidades.

11.- (Sugerimos que la pobreza de especies en la comunidad

compomente es atribuible a una interaccién de procesos ecolégicos
e histéricos a diferentes niveles. A nivel 1local, las
franciiscanas de Necochea-Claromecé parecen tener escasa
posibiilidad de intercambio de parésitos, debido a la reducida
comuniidad de cetadceos costeros simpatricos, y a los filtros
evolut:ivos y/o tréficos interpuestos por cada especie. Sin
embargjo, a nivel regional se obtiene el mismo patrén, a pesar de
las dliferencias geogridficas y ecolégicas de 1las restantes
localiidades donde se analizé 1la helmintofauna de 1las
franciiscanas. El1 anélisis bibliogréfico sobre 1la helmintofauna
intest:inal de 21 especies de cetdceos muestra comunidades
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componentes intestinales pobres, en cetédceos ecolébgica vy
geogréficamente diversos. Proponemos que la causa subyacente
fundamental de esta pobreza, al menos en el caso de la comunidad
componente intestinal, se ajusta razonablemente a la hipdétesis
de Balbuena y Raga (1993). No obstante, se predicen comunidades
intestinales m&s ricas en cetéceos peldgicos debido a la mayor
diversificacién de cestodos y acantocéfalos, restringidos a dicho
medio. Inversamente, los cetéceos costeros pdséeién comunidades
“intestinales donde el gremio de los absorbedores estar& ausente. -
Las franciscanas de Argentina poseen la helmintofauna helmintica
pobre que pueden poseer a escala ecolbgica, y muy probablemente,
toda comunidad local de esta especie estaria saturada sélo con
un reducido nuimero de especies potencialmente disponibles.
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Figura 1.1. Distribucién geogrédfica de Pontoporia blainvillei
(segan Brownell 1989).
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Figura 2.1. Localidades y zonas de muestreo del presente estudio.
1. Necochea; 2. Claromecbd.



Tabla 2.1. Datos basicos del muestreo de las 46 franciscanas empleadas en el presente
estudio.(Sexo: H= hembra, M= macho; la edad estd medida en afios, o fraccion de ellos;
Ja distacia a Ja costa estd medida en millas nauticas (mn); localidades: NEC= Necochea,
CLA= Claromecd).

Afo| Sexo|Fecha de| Edad | Longitud]| Distancia | Profundidad| Localidad
captura | (afios)| (cm.) |costa (mn.) (m.)
18/9 - 116,0 2,5 27 NEC
30/9 6,8 147,0 5,0 3 NEC
)i § 1210 - 132,5 19,0 57 NEC
®( (110 68 1570 - 20 - ' ' NEC
o 7/10 - 131,5 18,0 57 NEC
30/9 3,9 128,0 5,0 31 NEC
M 30/9 0,8 102,0 2,0 27 NEC
1/10 0,8 101,0 2,0 - NEC
11/12 2,0 120,5 1,5 18 CLA
13/12 7,0 151,0 1,5 20 CLA
18/12 5,0 135,0 2,2 35 CLA
H | 20012 22 114,5 1,5 20 CLA
20/12 2,9 129,0 1,0 1 NEC
22/12 2,2 127,0 8,0 18 NEC
10/11 3,8 1310 3,0 32 NEC
o 25/11 5,9 125,0 3,0 24 NEC
g 11/12 2,0 1330 1,5 18 CLA
- 13/12 7,0 133,0 1,1 18 CLA
13/12 6,0 128,0 1,5 22 CLA
M 13/12 1,0 115,0 1,1 16 CLA
13/12 2,0 115,0 1,5 23 CLA
18/12 1,2 101,0 2,2 31 CLA
20/12 5,0 127,0 - - NEC
23/12 1,0 120,0 - - NEC
23/12 6,0 124,0 - - NEC
1710 1,8 128,5 - 16 NEC
17/10 1,8 1163 0,2 5 CLA
17/10 0,8 101,0 0,2 5 CLA
H | 28/10 0,8 109,0 0,2 s CLA
28/10 0,8 103,2 0,5 10 CLA
29/10 0,8 106,4 0,6 10 CLA
17/10 1,8 111,0 - 18 NEC
17/10 8,8 133,5 0,2 5 CLA
17/10 0,8 100,2 0,2 5 CLA
17110 1,8 117,0 0,2 5 CLA
g 17/10 4.8 123,0 0,2 5 CLA
ﬁ M 17/10 6,8 130,0 0,2 5 CLA
17/10 - 111,5 0,2 5 CLA
17/10 1,8 122,0 0,7 10 CLA
17/10 1,8 105,0 0,7 10 CLA
22/10 0,8 113,5 16,0 51 CLA
28/10 3,8 126,0 25,0 10 CLA
28/10 0,8 113,4 1,0 10 CLA
10/11 5,0 122,7 0,5 10 CLA
14/11 6,0 131,7 02 5 CLA
15/12 4,8 137,0 0,7 10 CLA




Figura 2..2. Esquema del estémago y regién duodenal de (a) un
jcetdceo t:ipico (Stenella coeruleocalba) (tomado de Gihr y Pilleri
1969) ; (o) Pontoporia blainvillei (de Yamasaki y col. 1974).

Abreviaturas: E= Eséfago, EM= Estémago mecanico, EQ= Estdémago gquimico o
principal, CC= Conducto de Conexiébn, EP= Estémago pilédrico, P= Piloro, AD=
Ampolla ducodenal, D= Duodeno sensv stricto.



Figuras 3.1.-3.6. Hadwenius pontoporiae sp. n. 1. Espécimen en
vista ventral; 2. Seccién transversal del huevo en el polo
abopercular; 3. Huevo en vista 1lateral; 4. Seccién transversal
del huevo en el polo opercular; 5. Regién acetabular; 6. Regidn
genital préxima!. Abreviaturas: A= Acetdbulo, C= Cirro, CV=
Conducto vitelino, 0= Ovario, 00= Ootipo, PG= Poro genital, RV=
Reservorio vitelino, T= Testiculo, V= Vitellarium.



x— .
H. seymouri H. elongatus H. nipponicus H. mironovi H. subtilis H. delamurei . H. tursionis H. pontoporiae
Long. cuerpo 27-60 13-18 17.8%-22 8.9-12.89 14.03-38.34 9.7-16.8 6.2-30.8 3.37-9.37
, (12.1) . {(15.3) (6.11)
Anchura max. 1,5-2 1-2.1 0.95-1.28% 0.72-1.25 1.23-1.95 0.59-0.79 386-1461 (679) 0.34-0.81
cuerpo {1.52) (0.67) . {0.60)
Posicién terminal subterminal subterminal terminal terminal subterminal terminal subterminal
ventosa oral
Long. bolsa 1.8 0.9-1.5 1.55-2 - 2.4-6.1 (4.4) 2.0-3.4 {2.5) 0.6-4.6 (23.6) 0.6-1.1 (0.9)
cirro
Forma enteros lobulados enteros enteros enteros enteros lobulados enteros
testiculos
Pgsigién 1/3 enterior 1/3 medio 1/3 medio 1/3 anterior 1/3 medio 1/3 poa-terior 1/3 posterior 1/3 medio
gbnadas :
Extensién testiculo vesicula testiculo testiculo vesicula vesicula vesicula vesicula
anterior anterior seminal anterior anterior seminal seminal seminal seminal
vitelaria
Tamafio hueves 97 x 52 49-55 x 25-31 80-90 x 45-50 72-90 x 33-37 75-98 x 44-55 57-72 x 32-50 35-47 x 19-27 54-59 x 33-37
{pm) {89 x 49) {67 x 40) (40 x 23) (56 x 34)
Hospedador * D1 Np Pd, Pp Dl 0o, Dl, Gm Gm Tt Pb
Distribucién Alaska Japén Japén, costas Pacifico Norte pacifico Meditez‘r&neo,‘ Mediterréneo Atléntico Sur-
geogréfica pacifico EBUU Norte, mar Atléntico occidental
Blanco, Norte -
Atléntico
Norte
Referencias Price 1932 oOzaki 1935 Yamaguti 1951, Delyamure 1964 Balbuena y Raga & - Fernandez y Raga y col.
Ching & col. 1989 Balbuena 1988, col. 1994, 1994
Robinson 1959 Balbuena 1991 1995
Tabla 3.1. Caracteres diferenciales de las especies del género Hadwenius. Las . medidas se dan en mm, salvo
que se indique explicitamente. Los valores medios se sflalan entre paréntesis.
* Dl= Delphinapterus leucas; Gms Globicephala nelas; Np= Neophocaena phocoencides; Oom Orcinus orca: Pb=

Pontoporia blainvillei; Pde Phocoencides dalli; Pp= Phocoena phocoena; Ttw Tursiops truncatus.



Tabla 4.1. Prevalencia, intensidad media (+ desviacién tipica),
rango, y ndmero total de vermes de los estados de maduracién de

Hadwen:ius pontoporiae.

Estadoo Prevalencia Intensidad (1S.D.) Niamero total (%)

(rango)

1 84,6 (22/26) 55,0 (80,4) 1210 (11,1)
(1-341)

2 61,5 (16/26) 39,9 (61,0) 638 (4,060)
(1-226)

3 80,8 (21/26) 17,0 (29,2) 358 (2,7)
(1-113) -

4 100 (26/26) 431,0 (601,7) 11206 (81,6)
(9-2802)

Tablai 4.2. Indice de amplitud de nicho de Levins para los nichos
reali:zados (Br, SD: desviacién tipica), y para el nicho fundamental
(Bf) «de los cuatro estados de maduracién de Hadwenius pontoporiae.
Se dai asimismo la posicién de la mediana (Q50), con su varianza
(s?) W su coeficiente de variacién.

Estado 1 Estado 2 Estado 3 Estado 4
Br-B3f (SD) 4,34-8,33 2,51-6,10 2,40-6,00 2,42-3,95
(1,86) (1,14) (1,65) (1,24)
Q50 (s?) 3,94(3,84) 2,25(1,51) 1,81(1,49) 1,23(0,50)
CV (%) 50,26 55,38 68,00 58,10

Tabla 4.3. Coeficientes 'de correlacién de Spearman de las
posiciiones de los cuartiles Q25, Q50 y Q75 entre pares de estados
de madluracién de Hadwenius pontoporiae. (*) indica correlaciones no
signifficativas (p> 0,05). 'n' es el numero de casos utilizados para
el céllculo de cada coeficiente.

Cuartil Pares (n)-
1-2 1-3 1-4 2-3 2-4 3-4
(15) (19) (22) (15) (16) (21)
Q25 0,82 0,65 0,72 0,71 0,81 0,71
Q50 0,72 0,49° 0,59 0,81 0,81 0,80

Q75 0,23* 0,28" 0,25 0,77 0,73 0,81




Tabla 4.4. Resultados del andlisis de regresién miltiple, usando
las posiciones de Q25, Q50 y Q75 de 1los cuatro estados de
maduracién de Hadwenius pontoporiae como variables dependientes.
El Unico predictor significativo, en los estados 2, 3 y 4, fue la
variable 'intensidad'. No se halldé ningin predictor en el caso del
estado 1.

Estado Variable b ofdenadar o n, p
Dependiente

1n Q25 0,385 -2,006 0,473 16,
0,003

2 1n Q50 0,431 -1,970 0,706 le,
0,000

1n Q75 0,356 -1,273 0,507 16,
0,002

1n Q25 0, 346 -2,067 0,257 21,
0,019

3 1n Q50 0,421 -2,106 0,427 21,
0,001

In Q75 0,468 -2,123 0,486 21,
0,000

1n Q25 0,247 -1,915 0,299 26,
0,002

4 1n Q50 0,206 -1,088 0,336 26,
0,002

1n Q75 0,182 -0,497 0,273 26

0,006




90.

Figura 4.1. Porcentaje medio por seccién (barra: desviacién tipica) de 26
infrapoblaciones de Hadwenius pontoporiae.

(1) 9 infrapdblaciones con n<l100 vermes

(S) 12 infrapdblaciones con 100<n<1000 vermes

<0) 5 infrapdblaciones con n>1000 vermes

(9+ corresponde a lamedia de los porcentajes de las secciones 10-30 para el conjunto
de las infrapdblaciones).
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S Lén i iral

Figura 4.2. Porcentaje de vermes gravidos (estado 4) por seccién (barra: desviacién
tipice) de 26 infrapdblaciones de Hadwenius pontoporiae. Los numeros scbre las barras
indican los casos disponibles para cada seccién.

(9+ corresponde a lamedia de los porcentajes de las secciones 10-30 para el conjunto
de las infrapdblaciones).



-

o 2 4 6 8 10 12 14 16 18
SECCION

Figura 4.3. Diagrama de la posicién de los percentiles QO, Q25,
Q50, Q75, Q50 y Q100 de 1la distribucién realizada (linea
superior) y fundamental (linea inferior) de los cuatro estados
de maduracién de Hadwenius pontoporiae. La linea vertical indica
Q50, 1los corchetes, su desviacién tipica, y 1los puntos, las
posiciones de Q25 y Q75.
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Figura 4.4. Nimero medio de huevos en ttero (barra: desviacién tipica) de individuos
gravidos de Hadwenius pontoporiae por seccién. Se tomé un verme gréavido al azar por
seccién en cada infrapdblacién. Los numeros scbre las barras indican los casos

disponibles para cada seccién.
(4 corresponde a la media de todos los individuos de las secciones 10-30 en el

conjunto de las infrapdblaciones).
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TABLA 5A.1. Prevalencia, intensidad y abundancia media, vy
porcentaje medio de cada infrapoblacién de Polymorphus cetaceum
en cuatro localizaciones dentro del hospedador: EQ (Estémago
quimico), EP (Estémago pilérico), AD (Ampolla duodenal), I
(Intestino sensu stricto).

o — PSR
Prevalencia 36/44 43/44 39/44 31/44
Intensidad 72+104 565+480 103+131 8+8

media (4-473) (51-1595) (3-626) (1-2%6)
Abundancia 59+98 5524482 91+128 6+8
media

(%) medio de 1la 11+12 74+22 14+17 1+2

infrapoblacién

TABLA 5A.2. Coeficientes de correlacién de Spearman (r) entre la
intensidad total, de hembras, y machos, de Polymorphus cetaceum
entre diferentes localizaciones. (Abreviaturas igual que en la

tabla 5A.1).

Machos Hembras Total
r P r P r P
EQ-EP 0,043 1,000 0,005 1,000 0,130 1,000
EP-AD 0,495 0,023 0,482 0,033 0,503 0,012
EQ-AD 0,219 1,000 0,235 1,000 0,253 1,000




TABLA 5A.3. Prevalencia, abundancia media, y ratio media (n
hembras del estado i/n total hembras, para cada cémara, en cada
infrapoblacién) de tres estados de maduracién en hembras de
Polymorphus cetaceum.

. EQ . EPp AD

Estado 1: Prevalencia (%) 27/29 28/29 25/29
' ' ' (93,1) (96,6) (82,2)
Abundancia media 24+45 91+108 16+39

Ratio media 0,49+0,31 0,23+0,16 0,24+0,22

Estado 2: Prevalencia (%) 23/29 29/29 25729
(79,3) (100) (86,2)

Abundancia media 6+13 64+62 9+17

Ratio media 0,12+0,11 0,19+0,10 0,16+0,12

Estado 3: Prevalencia (%) 27/29 29/29 28/29
(93,1) (100) (96,6)

Abundancia media 11+10 202+204 38+48

Ratio media 0,39+0,31 0,58+0,12 0,60+0,27

TABLA 5A.4. Resultados de la comparaciédn de abundancias (test de
Quade, T) de tres estados de maduracién en hembras de Polymorphus
cetaceum para cada una de sus localizaciones (abreviadas como en

Tabla 5A.1.). El1 guidén separa estados significativamente
distintos.

EQ EP AD
T 9,45 15,80 13,80
Test a 2-3, 1 3-2, 1 3-2, 1

posteriori




TABLA 5A.5. Coeficientes de correlacién de Spearman de cada
estado de maduracién en hembras de Polymorphus cetaceum entre
diferentes localizaciones (abreviadas como en la Tabla 5A.1.).

EQ-EP EP-AD EQ-AD
Estado 1: r 0,459 0,745 0,299
p >0,05  <0,001 >0, 05

Estado 2: r 0,359 0,600 0,351
p >0,05  <0,025 >0, 05

Estado 3: r 0,297 0,710 0,264
p >0,05  <0,001 >0, 05

TABLA 5A.6. Peso medio y rango (x107'g) de las hembras de
Polymorphus cetaceum de cada estado de maduracién, dentro de cada
localizacién (abreviada como en Tabla 5A.1.). N es el numero de
infrapoblaciones utilizado en cada caso.

EQ EP AD

Estado 1: N 21 28 25
Media 27,16+7,74 33,77414,96 38,63+20,10

Rango 12,33-41,60 17,00-82,10 18,55-100,00

Estado 2: N 23 29 25
Media 47,59+14,43 49,30+17,76 51,62+18,82

Rango 24,00-73,00 27,00-100,30 17,00-103,50

Estado 3: N 21 29 28
Media 18,28+24,94 72,88+16,27 71,66+20,10

Rango 33,50-144,00 42,82-115,23 28,11-107,46




TABLA 5A.7. Coeficientes de correlacién de Spearman de la biomasa
de las hembras de Polymorphus cetaceum entre diferentes
localizaciones (abreviadas como en la Tabla 5A.1.). N es el
nimero de pares utilizados para el célculo de cada coeficiente.

EQ-EP EP-AD EQ-AD

Estado 1: N 217 28 25
r 0,343 0,570 0,198

p >>0, 05 0,011 >>0,05

Estado 2: N 23 29 25
r 0,577 0,436 0,030

P 0,012 0,077 >>0,05

Estado 3: N 271 29 28
r 0,650 0,680 0,557

p 0,001 <0,001 0,009
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Figura b5A.2. Valores del coeficiente de Gini para 1la biomasa

(peso) individual de 1las hembras de 10 infrapoblaciones de
Polymorphus cetaceum, en tres 1localizaciones: EQ (estémago
quimico), EP (estémago pilérico) y AD (ampolla duodenal) . A)
Utilizando todas las hembras 'de cada infrapoblacién; B)

Utilizando sélo las hembras del estado 3 de cada infrapoblacién.
La linea horizontal central indica el Gini medio; el recuadro,
su desviacién tipica; el segmento, el intervalo de confianza del
95%, calculado por medio de un bootstrap.
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Figura 5A.1. Valores de sex ratio (n°® machos/n°® total) de
Polymorphus cetaceum en diferentes localizaciones (EQ= Estdmago
quimico, EP= Estdémago pilédrico, AD= Ampolla duodenal, 1=
intestino sensu stricto). El1 aspa marca el valor muestral

obtenido para la subpoblacién de cada camara en el conjunto de
las infrapoblaciones; la linea horizontal corresponde a la media
del remuestreo con un bootstrap, y el segmento marca el intervalo
de confianza del 95% calculado por dicho método (véase el texto).



Tabla 5B.1. Especies del género Polymorphus y Corynosoma
empleadas en este capitulo. M = informacién morfométrica
completa; D = informacién sobre dimorfismo en tamafio; H =
informacién sobre tamafio del huevo.

(*) indica informacién disponible; (M) informacién 36lc del macho; (H)
informacién sélo de la hembra; (-) corresponde a casos con informacién
no disponible o incompleta, o que no cumplian alguno de los requisitos
planteados para su utilizacidén (véase texto). -

ESPECIE M DJH REFERENCIA

P. actuganensis

* (Petrochencko 1971)

P. acutis

(Petrochencko 1971)

P. arctocephali

(Smales 1986)

P. biziurae

P. cetaceum

(Kagel y col. 1976)

P. chasmagnathi

P. cincli

(Yamaguti 1963)

P. contortus

(Petrochencko 1971)

P. corynoides

(Petrochencko 1971)

P. crassus

P. cucullatus

(Petrochencko 1971)

P. diploinflatus

(Petrochencko 1971)

P. gavii

P. kostylewi

(Petrochencko 1971)

P. magnus

(Petrochencko 1971)

P. marchii

P. marilis

(Petrochencko 1971)

P. mathevossianae

(Petrochencko 1971)

P. meyerdi

(Petrochencko 1971)

P. miniatus

P. minutus

(Petrochencko 1971)

P. obtusus

(Petrochencko 1971)

P. paradoxus

(McDonald 1988)

P. phippsi

(Petrochencko 1971)

P. pupa

(Petrochencko 1971)

P. striatus

(Petrochencko 1971)

P. spindlatus

(Amin y Heckmann 1991)




P. strumusoides * (Petrochencko 1971)
P. swartzdi - {(McDonald 1988)

P. trochus - (Petrochencko 1971)
C. alaskense - (Yamaguti 1963)

C. arctocephali * (Zdzitowiecki 1984a)
C. anatarium * (Petrochencko 1971)
C. australe * - (Zdzitowiecki -1984a)
C. bullosum * (Zdzitowiecki 1986a)
C. cameroni - o
C. caspicum - (Yamaguti 1963)

C. clavatum - -

C. clementi - =

C. constrictum - (Petrochencko 1971)
C. curiliensis - -

C. enhydri * ( Neiland 1962)

C. enrietti - (McDonald 1988)

C. evae * (z2dzitowiecki 1984a)
C. falcatum * {van Cleave 1953a)
C. hamanni * (Zdzitowiecki 1984Db)
C. hannae H (zdzitowiecki 1984a)
C. kurilensis M (Petrochencko 1971)
C. longilemniscatus - -

C. magdaleni - (Yamaguti 1963)

C. mandarinca - -

C. obtuscens * (Delyamure 1955)

C. peposacae * {Petrochencko 1971)
C. pseudohamanni * (Zdzitowiecki 1984b)
C. pyriforme - -

C. rauschi - (Yamaguti 1963)

C. reductum - -

C. semerme * (van Cleave 1953Db)
C. septentrionalis * (Treshtchev 1966)




C. seropedicus - - - -

C. shackletoni * * * (Zdzitowiecki 1991)
C. stanleyi * * * (Smales 1986)

C. strumosum * * * (Van Cleave 1953b)
C. sudsuche - - * (McDonald 1988)

C. tunitae * * * (Zdzitowiecki 1986c)
C. turbidum - -- - =

C. validum ‘ * * * {(Van Cleave 1953a)
C. ventrbnudum ' o .* .*. x ‘(Skrjabih 1959) B
C. villosum * * * (Van Cleave 1953a)
C. wegeneri * * * (Van Cleave 1953a)

Sinonimias que aparecen en Amin (1985a): C. hadweni (= C. wegeneri (Margolis
y Dailey 1972)); C. macrosomum (= C. enhydri (Margolis y Dailey 1972)); C.
mirabilis (= C. singularis = C. bullosum (2dzitowiecki 1986a,c, 1991)); C.
otarise (= C. australe (Zdzitowiecki 1991)); C. pacifica (= C. hamanni
(2dzitowiecki 1984Db,1991).

Otras especies no incluidas: C. gibsoni (no se da localizaciétn, y 1la
descripcién se basa en un nuimero muy reducido de ejemplares (Zdzitowiecki
1986b)); C. similis (el propio autor (Neiland 1962) reconoce que no es
netamente diferenciable de C. strumosum; la nueva denominacién fue sélo
tentativa).



Tabla. 5B.2. Media (m), desviacién tipica (s) y coeficiente de
variawcién (CV) de las variables morfométricas de las especies de
Polymworphus y Corynosoma  utilizadas en los anélisis
discr:iminantes. (Sexo: M= macho, H= hembra; Grupo: I=
intes:tinales, CI= Corynosoma intestinales, E= Estomacales. n es
el numero de especies de cada grupo.

(Abrevriaturas: L, Longitud corporal; A, anchura corporal; LP, longitud de la
probésicide; AP, anchura de la probéscide; NG, nimero de ganchos en la
probésicide; TG, tamafic madximo del mucron del gancho).

Sexo  Grupo L A LP AP NG TG n

M I (m) 6,01 1,29 0,66 0,27 209 0,07 34
(s) 3,04 0,47 0,24 0,07 79 0,03
(CV) 51,0 36,5 36,6 26,1 38,1 43 2

CI 5,79 1,41 0,73 0,28 236 0,08 21
2,79 0,47 0,25 0,07 88 0,03
48,8 33,7 34,7 25,3 31,7 38,0

E 6,70 2,11 1,10 0,34 259 0,08 3
1,32 0,46 0,14 0,04 25 0,01
21 3 23 6 13,8 12,7 10,5 13 5

H I 6,95 1,60 0,68 0,29 212 0,07 31
4,22 0,61 0,25 0,08 82 0,03
61,2 38,4 37,1 27,8 39,0 43,2

CcI 6,68 1,69 0,76 0,32 244 0,08 20
4,06 0,57 0,27 0,08 84 0,02
61,5 34,1 36,0 25,3 35,0 25,3

E 4,90 2,23 1,09 0,35 259 0,08 3
0,80 0,41 0,11 0,02 25 0,01
17,7 19,9 10,9 6,2 10,5 13,5




Tabla 5B.3. Coeficientes de correlacién de Pearson entre las
variabl¢es morfométricas utilizadas en los andlisis
discrimiinantes. La fraccidén superior corresponde a los machos,
y la imferior, a las hembras. 1, utilizando todas las especies
intestimnales y las estomacales. 2, utilizando s6lo las especies
de Coryynosoma intestinales, y las especies estomacales. En
negrita:. aparecen las correlaciones con r> 0,6. (Las abreviaturas
de las ‘variables son las mismas que las de la Tabla 5B.2.).

1.
L A LP AP NG TG
L - 0,75 0,50 0,66 0,03 0,49
A 0,72 - 0,63 0,83 0,32 0,63
LP 0,38 0,60 - 0,70 0,50 0,67
AP 0,57 0,83 0,75 - 0,30 0,75
NG 0,01 0,29 0,52 0,40 - 0,11
TG 0,39 0,55 0,62 0,74 0,11 -
2.
L A LP AP NG TG
L . 0,72 0,63 0,62 0,04 0,53
A 0,70 - 0,58 0,79 0,26 0,51
LP 0,60 0,68 - 0,65 0,31 0,52
AP 0,58 0,79 0,71 - 0,16 0,74
NG 0,16 0,26 0,34 0,18 - -0,39

TG 0,44 0,46 0,42 0,66 -0,44 -




Tabla 5B.4. Coeficientes

corresponde al anélisis

de correlacién de
morfométricas y la funciédn discriminante canénica. El resultado
las hembras

de

intestinales y las hembras de
(Abreviaturas de las variables iqual que en la Tabla 5B.2.).

las

especies

VARIABLE r
L 0,6391
AP 0,3102
NG 0,2522
L -0,2270
A 0,1627
TG 0,0892

las variables

de

Corynosoma
estomacales.

Tabla 5B.5. Coeficientes de correlacién de Pearson entre las
variables morfométricas utilizadas en el an&lisis discriminante,
y la funcién discriminante canénica. El caso 1, corresponde al
discriminante entre especies stomacales y especies intestinales
de Polymorphus y Corynosoma; el caso 2 corresponde a estomacales
y Corynosoma intestinales (en este caso, s6lo la variable 'ratio’
fue seleccionada para la separaciénm).

VARIABLE r
Caso 1 Caso 2
RATIO 0,7684 1,000
LP -0,7317 -0,1496
AP -0,5564 -0,0884
NG -0,5453 0,0572
TG -0,4369 60,0118




Figura b5B.1. Medidas utilizadas en el analisis morfométrico de
las especies de Polymorphus y Corynosoma: L: Longitud corporal;
A: Anchura maxima corporal; Lp: Longitud de 1la probdéscide; Ap:
Anchura maxima de la probdéscide; Tg: Longitud maxima del mucron
de los ganchos de la probéscide.
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Figura 5B.2. Grafica de dispersién de 1la 1longitud de 1la
probéscide frente a la longitud corporal en (a) machos y ()
hembras, de especies de Corynosoma y Polymorphus estomacales e
intestinales. Las variables estadn tranformadas logaritmicamente.

Polymorphus cetaceum (segin Johnston y Best 1942) (no incluida en
el analisis discriminante) .
Polymorphus cetaceum (segin Kagei y col. 1976).
Polymorphus arctocephali (segiin Smales 1986).
Corynosoma hamanni (segtn Zdzitowiecki 1984b).
Polymorphus cetaceum (segin Figueroa y Puga 1990) (no incluida en
el andlisis discriminante) .
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Figura 5B.3. Grafica de dispersién de 1la 1longitud de 1la
probéscide frente a la ratio de longitud corporal/anchura
corporal en hembras de Corynosoma y Polymorphus estomacales e
intestinales. Las variables estan tranformadas logaritmicamente.

1. Polymorphus cetaceum (segun Johnston
el anadlisis discriminante) .

2. Polymorphus cetaceum (segin Kagei y col. 1976).
3. Polymorphus arctocephali (segun Smales 1986)

4. Corynosoma hamanni (segiun zdzitowiecki 1984b).

y Best 1942) (no incluida en



Figura 5B.4. Dimorfismo sexual en tamafio de seis especies de
Corynosoma y Polymorphus: 1. C. bullosum, 2. C. arctocephall, 3.
C. australe, 4. C. hamanni (todos seguin Zdzitowiecki 1991), 5.
P. arctocephall (segin Smales 1986), 6. P. cetaceum. (a: machos,

b: hembras).
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Figura 5B.5. Diagrama Box donde se muestran las distribuciones
del volumen del huevo (jim3) de tres grupos de acantocéfalos:
especies intestinales de género Polymorphus, especies
intestinales del género Corynosoma, y el grupo de especies
parcialmente estomacales (compuesto en este caso por los datos
de dos descripciones de Polymorphus cetaceum (Johnston y Best
1942, Kagei y col. 1976), y Corynosoma hamannl. N es el numero
de especies de cada grupo.
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Figura 5C.1. Distribucién geografica de Corynosoma hamanni (“t),
Polymorphus cetaceum (*) y Polymorphus arctocephali (* ).



Tabla 6.1.- Criterios para la identificacién de los diferentes
estados de desarrollo Anisakis simplex.

ESTADOS DE DESARROLLO CARACTERES REFERENCIA
L3 Con diente perforante Grabda, 1976
Con mucron
L4 Con labios Grabda, 1976

Sin conductos genitales

 HEMBRA IMMADURA Con labios ' Gibson, 1970
: : Utero sin huevos ‘

HEMBRA MADURA .Con labios Gibson, 1970
Huevos completamente
desarrollados en ftitero

MACHO IMMADURO Con labios y papilas Berland, com. pers.
Desarrollo incompleto
de las espiculas

MACHO MADURO ‘Con labios y papilas, Gibson, 1970
Espiculas completamente
desarrolladas




' Tabla 6.2
- tipica)

. Prevalencia

(P)

y abundancia media
de los diferentes estados de desarrollo y sexos de
' Anisakis simplex en el estémago de la franciscana.

(+ desviacién

(I y M

corresponden a individuos inmaduros y maduros, respectivamente).

LARVAS ADULTOS
Iy 1, MACHOS HEMBRAS
I 1 N
P(%) | 8/46(174) | 14/46 (304) |  4/46 | 9/46(196) |  4/48 11/46
(8.7) (8.7) (23.9)
10/46 13/46
(21.7) (28.3)
16/46 16/46
) (34.8) (34.8)
AN 048:122 | 050:084 | 0112011 [ 026027 | 0.13:0.13 | 0.26:0.24
037209 0.4120.88
1304127 0834152

Tabla 6.3. Comparacién entre el porcentaje medio (+ desviacién

tipica)

b4

global

(de la metapoblacién)

de cada estado de

desarrollo y sexo en infrapoblaciones de Anisakis simplex en la

marsopa y

la franciscana.

cada caso; N es el numero de hospedadores ).

(n indica el nimero total de vermes en

(Abreviaturas: L3, larva 3; L4, larva 4; MI, macho inmaduro; MM,
Macho maduro; HI, hembra inmadura; HM, hembra madura).

Hodr Periodo 13 14 )} NN HI HN n
Pphocoens 88-89 213+ 391+ 144+ 1414 491+ 1334 2893
Global 36.8 32.5 2.1 146 10.9 19.2
(N=20)
% totel 8.8 364 28 21.0 5.6 25.4
88-89 1956+ 406+ 214 161+ 301 1874 2575
Primavera 20.3 401 1.8 154 _.7 19.5
(N=14)
% total 10.7 316 29 20.3 50 23.5
PHaimviller 88-90 178+ 4011 461+ 15641 531 1711 109
Primavers 254 40.1 10.8 20,7 13.3 25.9
(N=31)
% totsl 272 28.4 6.2 21,0 74 234




Tabla 7.1. Prevalencias y abundancias anuales y totales de las
especies de helmintos de Pontoporia blainvillei. En las especies
marcadas, la abundancia varié significativamente entre afios (test
de Kruskal-Wallis, (*) p< 0,005; (**) p< 0,01).

Especie Afio Prevalencia (n) Abundancia media
(+SD)
ACANTHOCEPHALA
Polymorphus . _ 1988 100,0 (8) 370 (324)
cetaceunr '
1989 100,0 (17) 1072 (699)
1990 100,0 (21) 491 (457)
TOTAL 100,0 (46) 685 (612)
Polymorphidae sp. 1988 - =
1989 5,9 (1) (1 individuo)
1990 -
TOTAL 2,2 (1) (1 individuo)
DIGENEA
Pholeter 1988 - -
gastrophilus
1989 5,9(1) (3 individuos)
1990 - -
TOTAL 2,2 (1) (3 individuos)
Hadwenius 1988 100,0 (8) 74 (78)
pontoporiaex*
1989 100,0 (17) 350 (490)
1990 100,0 (21) 559 (738)
TOTAL 100,0 (46) 397 (600)
NEMATODA
Anisakis simplex 1988 75,0 (6) 1,9 (1,6)
1989 52,9(9) 1,9 (2,6)
1990 76,2 (16) 3,1(2,9)
TOTAL 67,4 (31) 2,4 (2,3)
Contracaecumsp. 1988 12,5 (1) (3 individuos)
1989 5,9 (1) (4 individuos)
1990 - - |
TOTAL 4,4 (2) (7 individuos)




Tabla 7.2. Indices de asociacién de Jaccard y Fager entre pares
de helmintos comunes (prevalencia> 50%) de 1la comunidad
helmintica de 1la franciscana (global, y del intestino). La
abreviacién de las especies corresponde a la inicial de nombre
genérico y especifico (véase tabla 7.1., y el texto).

Pares Fager
de 0200 ememmmecmmccmmcee—eee—
especies Jaccard . General Intestino
1988 PC x HP 1,00 0,82 1,00
(n = 8)
HP x AS 0,75 0,69 -
PC x AS 0,75 0,69 -
1989 PC x HP 1,00 0,88 1,00
(n = 17)
HP x AS 0,53 0,61 -
PC x AS 0,53 0,61 -
1990 PC x HP 1,00 0,89 1,00
(n = 21)
HP x AS 0,76 0,76 -
PC x AS 0,76 0,76 -
Total PC x HP 1,00 0,93 0,87
(n = 46)
HP x AS 0,67 0,75 -
PC x AS 0,67 0,75 -

Tabla 7.3. Namero de especies de helmintos (No. spp.),diversidad
(H) vy equitabilidad (V) de Brillouin and porcentaje de similitud
(C,,) ¥ abundancia media total, para la comunidad global, y la
intestinal, de la franciscana.Las diferencias entre afios se
compararon con un test de Kruskal-Wallis (** P < 0.01).

ARO No. spp. H v Cxy M:;:g?=
1988 2,8+0,5 0,53+0,22 0,36+0,13  74,6+14,6 4464306
1989 2,610,5 0,50+0,23 0,40+40,26 71,3+22,4 14244743
1990 2,8+0,4 0,61+0,14 0,39+0,09 64,2+23,8 10654783
Total 2,740,5 0,49+0,23 0,34+0,18 67,0+23,3 1090+774
Intestino 2,0+0,3 0,20+0,22 0,2840,31  40,7+27,5 534+624




Tabla 7.4. Numero e identidad de las especies componentes (C) de
helmintos intestinales en diferentes especies de cetéceos, (n es
el nuamero de hospedadores analizados en cada caso; area
corresponde a la regién de procedencia de los hospedadores).

(Abreviaturas de los taxones: H= Digénidos del género Hadwenius; T=
Cestodos Tetrabothriidae; B= Acantocéfalos del género Bolbosoma)

SUBORDEN Familia Especie (n) (1) c ® m<® Aé)ea Rg)f.
M'YSTICETI Balaneopteridae B. bozealis (35) 5 © 3 (@ 1 1
B. acutozzostzata 0o = = 1 1
(106)
Eschrichtiidae E. zobustus (316) 3 (0) (1) (0) 2 2
OIDONTOCETI Physeteridae P. catodon (35) 1 () @ () 1 1
Monodotidae De. leucas (10) 2 (2) (0) (0) 3 3
Delphinidae G. atelas (172) 4 2 @O @ 4 4
T. tzuncatus (23) 1 @ () (0) 5 5
So. fluviatilis 0 () () () 6 6
27
D. delphis (37) 00 6O 7 7
D. capensis (46) 0 =) = = 5 8
S . coezvleoalba 3 0 @ @ 8 9
(50)
S. attenuata (72) 30 @O @ 9 10
S .longizos tzis 3 0 @O @ 9 10
1n
L. acutus (37) 1 O @ (0 10 11
L. obscuzus (27) 0 B O 5 12
L. obliquidens 0 ) (=) =) 7 7
(12)
Li .bozealis (23) 0 (=) ) 7 13
C. eutzopia (23) o () ) ) 11 14
Phocoenidae P. phocoena (50) 0 (=) (=) () 12 15
P. spinnipinis 1 @ O 12 14
(18)
Pontoporiidae E(’ié) blainvillei 2 @1 O () 13 16
(1)) (Abreviaturas de los géneros de hospedadores: B {Balaenopteza); E {Escbzichtius); P

(Pkhysetez); De (Delphinaptezus); G (Globicephala); T {Tuzsiops); So (Sotalla); D ([Delphifius); S
(Sttenella); L (Lagenozhynchus); Li (Lissodephis); C (Cephalozhynchus); P (Phocoena); Po
(Pdontopozia).

(2)) (Area: 1. Antértico, 2. Pacifico Norte y Mar de Bering, 3. Delta del rio Mackenzie (Canadd),
4. TIslas Feroe (Atlantico Norte oriental), 5. Costa de Peru, 6. Costa de Brasil, 7. Aguas del Sur
de California, 8. Mediterrédneo occidental, 9. Oeste del Pacifico, 10. Maine (USA, Atlantico Norte
Occcidental), 11. Costa de Gran Bretafia y Dinamarca, 12. Costas del sur de Chile, 13. Costa norte
de Argentina).

(3)) (Referencias: 1. Dailey y Vogelbein (1992); 2. Rice y Wolman (1971); 3. Vazura y col. (1986);
4. Balbuena y Raga 1993); 5. Van Vaerebeek y col. (1990); 6. Santos y col. (en prensa); 7. Dailey
(19989); 8.Alfaro y col. 1994; 9. Aznar y col. (datos no publicados); 10. Dailey y Perrin 1973;
11.. Beverley-Burton (1978); 12. Van Vaerebeek (manuscrito no publicado); 13. Dailey y Valker
(1S978) 14. Torres y col. (1992); 15. Herreras y col. (datos no publicados); 16. Este estudio).



Tabla 7.5. Helmintofauna de 1la marsopa espinosa (Phocoena

spinnipinis) en el Area de Necochea-Claromecé. El anélisis

Se

basa en 8 delfines capturados durante el periodo 1989-1990. Datos
de Corcuera y col. (en prensa) y J.A. Raga (datos no publicados).

ESPECIE PREVALENCIA LOCALIZACION
NEMATODA -

Pseudalius inflexus 3/8 Pulmones
Stenurus minor 4/8 Bolas timpénicas
Anisakis simplex 5/8 Estémagos
ACANTHOCEPHALA

Polymorphus cetaceum 6/8 Estémago quimico

y pilérico,
ampolla duodenal



Tabla 7.6. - Helmintofauna de Pontoporia blainvillei en Punta de Diablo (Uruguay).
Datos de Kagei y col. (1976); Testa y Dailey (1977); Brownell (1981, 1989).
('Prev.' es la prevalencia, y 'n' corresponde al nimero de delfines analizados en cada

caso)

Especie Prev. (%) Localizacién

ACANTHOCEPHALA

Polymorphus cetaceum 91.6 estémago
(n=191)

 TREMATODA

Trematoda sp. 0.52 higado?
(n=193)

NEMATODA

Contracaecum sp. (1) 51.0 estémago
(n=190)

Anisakis typica (1) (de 1 delfin) estémago

Procamallanus sp. (de 1 deifin) estémago

CESTODA

Cestoda Larvae 0.52 superficie
(n=193) externa del

: intestino
Phyllobothrium delphini 1unico quiste ?

(1) De acuerdo con Brownell (1989) y Pinedo y col. (1989), el registro de Anisakis
typica (Kagei y col. 1976) podria corresponder a Contracaecum sp. La identificacién de
Kagei y col. (1976) es muy precisa. Puesto que Brownell (1981) consideré que podria
haber al menos dos especies de nematodos en sus muestras, consideraremos validas

ambas determinaciones.
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