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RE SL]MEN

Se realizó un experimento de respuesta de tabla de vida

(ERTV) para investlgar l-os efectos en }as variabl,es de

historia de vida de Stratidrifús aegTaphiTus, af ser

somet.ido a una difusión a1 50eó de 1a contaminación orgánica

presente en e1 rio Maipo, un antiquo hábitat de este

organi smo .

La población se dividió en tres estados: huevos,

j uveni I e s adu.Itos. Estimándose los parámetros

dernográficos con e-I método de programación cuadrática,

ajustando nueve censos a una matriz estructurada en tres

estados. Se determino que fa contaminaclón orgánica provoca

una disminución significatiwa en eI número de indiwiduos

presentes en todos fos estados de vida analizados, pero

estas diferencias no se reflejan en cambios significatlvos

en el crecimiento poblacional ()tl , debido a que ]a

contaminación presenta efectos antagónicos en fos estados

de vida de S. aegTaphilus. Los huevos aumentan

s i gni fi catlvamente su mortalidad mientras los adu.Ltos 1a

disminuyen, además de aumentar su fecundidad. Manteniéndose

en ambos casos las poblaciones cercanas aI. equilibrio

estacionario.



Palabras claves: matrices mode 1o s

estructurados en estadosi experimento de respuesta de tabla

de vida; elasticidad; Stratiodrilus aeqTaphi-lus; método de

programación cua d ráti ca .

poblacíonales,
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ABSTRACT

A fife table response experiment (LTRE) was performed to

investiqate the effect in the Iife history variabfes of

Stratiodrifus aeg7aphi7us,. subjected to a 50eo dilution of

organic contamination present j-n the Maipo river, an oId

habitat of thj s organism.

The populatlon wa.J divj-clerl :-rr tit¡r.::e states: eggs,

juveniles and adults. The demographlc parameter was

estimated wíth the quadratic progr.rmmi.ng method, adjusting

nine censuses to a state strucrured matrix- The organic

contamination caused a significant decrease in the nurüer

of individual present in aIl fife states anal-yzed, but

these differences are not reflected in significant changes

in the popufation growth rate \)), because the

contamj-nation presents antagonistic effects in the l-ife

states of S. aegTaphiTus. The eggs increase signifj-cantly

their mortality whife the adults diminish it, besides

increasinq their fecundity. Staying in both cases the

populations near to the stationary balance.
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Kéywords: Matrix popul-ation; state- structured model; life

tabfe response experiment; elasticity; Startiodrifus

aeqlaphi)us / quadratic programming method.
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INTRODUCCION

Las perturbaciones ambj-ental-es, ya sean estas de

origen natural o antrópico, afectan todos los niveLes de

organización biológicos (Suter, 1993 ) y pueden tener

efectos diversos las poblaciones, aI actuar

simultáneamente sobre varios atributos de historia de vida.

En la mayoria de los casos estos cambios se reflejan en Ia

abu¡icla¡rt:L.r rje Ias p<tblaciones dichos organisnLos, En algurLos

casos, si lr errüarqo, Ios cf ecl-os demográf icos pueden sier

compl.ejos V el análisis de patrones de abundancia no es

suficient-e para esclarecer los mecanismos inwofucrados-

En l-os sistemas limnicos, los canüios ambientales de

mayor importancia se relacionan a Ias oscil-aciones en ef

caudaf y aI j-ncremento antropogénj-co de materla orgán.ica

(Hasl-am, 1995; Gasita & Resh. L999) . Aegla faevis

(Latreifle, 1818) (Crustáceo Decapodo, Anomuro), endémico

de Chile, habita los humedafes de la cuenca de1 rio Maipo,

asociado, principalmente, a 1os fondos pedregosos de los

rios. Las mayores abundancias se han reportado en las zonas

de alta oxigenación, alcanzado densidades de 25O ind. /m2

(Bahamonde y López, 1961). A. Jaevis, alberqa una compleja

comunldad de epibiontes: protozoos cifiados (C.Iamp, 1988,

L992), temnocéfalos (Dioni, 1973) y poliquetos del qénero



Stratiodrifus (Arinelida, Histrobdellidae) (Harrison. 1928;

Bahamonde y Lopez/ 1963; Vila y Bahamonde, 1985) 1os que se

han visto afectados tanto por la dlsmj-nución de AegIas

(Bahamónde et aI ., 1998) como por los cambios ambientales,

especialmente aI aumento de materia orgánica producto deI

paso por distintas Iocalidades rurales que evacuan sus

desechos directamente a los rios (Bahamonde et a1., 7998) -

Strátjodr-1lus aeqlaphllus (Vrla & Bahamonde, 1985),

i,-sarrc¡ i l a l r¡rias Ias er-aI-)as del ciclo de vida sobre 4eg7a

(Steiner & Amaraf, 1999) (Eiq. 1): Los huevos, que pueden

',,:i:iar {rn Ciámet.-ro, desde los 99 hasta Ios ?L3 Em, se

encuentran en 1a cavidad branquial, sobre 1os flancos

epimerales, en Ia zona de mayor circulación de agua. De1

huevo emerge un individuo juvenil que se desplaza en .Ias

pI eurobranqui as; los adultos se movifizan, principalmente,

encima del- caparazón de Aegfa donde se alimentan de

protozoos coloniales de1 grupo de los Epistylidae (ViIa,

7962; Moyano et al ., L993). Su ciclo de vida, de corta

duración y asociado a un único hospedador sumado a su

reducj-do tamaño, facif .itan e1 estudio de la demografia y de

fos posibles efectos que producirian fas variaciones

ambientales, en Ia dinámica poblacional de S. aegTaphilus.
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Ej'gn¡la 1.- Diagrana del cj-clo de vida de s. aeg¡-¡ap¡i-¿us. ¡\sociado a e.
.i.aevis en todos sus estados de vida, se observan ]os tiempos de

resldencia en cada estado/ estimado en incubaciones de laboratorio.

La información disponible muestra que cambios en la

cafidad de agua, pueden afectar fas variabl-es demográficas

(e.S. crecimiento, reproduccj-ón, sobrevivencia) de las

poblaciones que habitan dichos ecosistemas (Mariappan et

al., 1997; Haslam, 1995). Sin embarqo, estas alteraciones

no siempre se refJ-ejan en Ia tasa neta de crecimiento

poblacional, X, debido a que algunas variab.Ies demográflcas

tienen poco impacto a n.ivel poblacional o en algunos casos



fos efectos de la perturbación pueden ser antagónicos entre

variables demográficas anulándose entre si (Caswell, 2000).

De acuerdo a Io anterior, resulta importante anafizar

la contribución de fas variables demográficas sobre ),, en

las poblaciones de especles nativas, como S. aegJaphiTus,

frente a perturbaciones ambientales por enriquecimiento

orgánic:o. alteración principal rle los s j i; t¡:nr.r:; limni-cr:s de

La zona central de Chil,e.



HIPOTES IS

La tasa de crecimiento poblacional (Iambda) decrece

significativamente frente al incremento de la materia

orgánica.

Los estados de desarrollo

afectados de distinta forma

d,- contaminantes orgán ic,..rs:

de S. aeg)aphiTus serian

y maqni Lud por Ia presencia

f-os adultos, di aL¿llienta¡ Ios recursos alimenticios,

se verán afcctaclos frosi'.ivamenle por Ia

contamÍnacir'r;r o,'- if ánit:a, mostrando una mavor

fecundidad y supervivencia que en la situación

control.

Los huevos no serán afectados iniciafmente por 1a

contaminación orgánica, debido a éstos se

desarrollan dentro del hospedero y además poseen

una cubierta protectora.

Los juveniles aumentarÍan su mortalidad, ya que son

estos los que tienen e1 primer encuentro con fos

contaminantes orgánicos, este cambro entre 1a

situación protegida que implica ef estado huevo y

e1 medio, seria demasiado estresante para Ios

j uveni 1e s .



MATERIAI,ES Y METODOS

Dise.ño e4>erJmental

Se extraj eron 120 A. laevjs de tamaño similar (12,58

+ 0,498; x ! 2ee), del estero Aguas Claras (Eig. 2). Las

aguas de este rio como 1as del rio Maipo se caracterizaron,

midiendo i¡ situ Ia temperatura con un termómetro digitaf;

el pH con ull ¡rerii dr¡r de pH m()delo HI 8314 de Hanna

instruments y i,J c()nducl,rvldad con un conductivímetro

digital modefo \lWR 232?6-523- En faboratorio se cuantificó

el oxÍgeno dlsuelto, con el métodó de Winkler; la turbiedad

se mrdió con un turbidimetro Hach modelo 2010; eI fósforo

total y eI nitrógeno total se analizaron con la

metodologia de Mühlhauser et al . (1985)

Se capturó 120 AegIas 1as que fueron transportadas

al .Laboratorio de Lrmnologia de Ia Universidad de Chile y

mantenidas, por siete dias, con aireación constante en un

acuario común, dentro de una cámara de incubación, con

temperatura controlada (15"C) . Durante este periodo y e1 de

experimentación se nidió semanalmente ef pH con un pH-

metro de membrana digital modelo HI 83L4 de Hanna

Instruments y diariamente se midió Ia temperatura con un

Termómetro digital modelo HI 9060 de Hanna Instruments,



este termómetlo

durante todo el

máxima y minima

se mantuvo dentro de un

experimento, registrando

del dia.

recipiente con agua

así.Ia temperatura

TALAGANTE

El Gato

Figl¡ra 2-- Mapa de la localización de los puntos de muestreo (1) Iugar
de recolección de ¿egr-¿a -¿aevis y Agua para La situación contro.l, 12)

Lugar donde antiguamente se encontraba .4. -laevi.s y s¿ratjod¡i-tus
aeglaphi]us¡ donde se extraigo el agua para la mezcla de agua

contamj-nada.



Para asegurar homogeneidad S- aeglaphiTus entre Aeglas

se extrajeron 20 Aeglas, aI comienzo del experimento, y se

puso a prueba Ia homogeneidad de Ias poblaciones de 5.

aeqfaphlfüs entre hospedadores, en cuanto a cantidad de

indivrduos presentes/ mediante un ANDEVA de dos vias sin

replica lZar, 19961, , tomando como factores Ios estados

el agua def rio Maipo. debido a que en

funcionales de 5. aeqlaphilus y las AegIas. También se

comparo Ia estructura poblacional de.5. aegl.rpir j-¿u.s entr:e

.\r:gl.;,s, esto se realizó mediante la pi:ueba dc (onogori-,v-

.qmj.r nov (7.ar, 1996) entre Ias 20 Ae Elas.

Las 120 Aeglas restant'es se dlvidieron aleatorramente

en dos acuarios similares, uno córre spondj- ente a.l- controf.

con agua del estero Aguas Claras microfiftrada y af

tratamiento experimental, con una dilución 1 : 1 de agua

procedente deI rio Maipo y agua deI esteró Aguas Cl-aras

previamente microfiftrada con un f íl-tro de fibra de vidrlo

de 0,7 llm de abertura de por:o. No se utilizó directamente

nue s tra s

prospecciones no encontramos indlcios de ma croinvertebrado s

en sus aguas. Esto nos hace suponer que esta agua causaria

l-a muerte de S. aegrlaphi-lus y de sus hospederos.



Para asegurar que eI tiempo entre censos no fuese

mayor a la duración del estado de wida más corto, se

reafizó una incubación 5. AeqlaphiLus en cápsulas Petri

estimándose Ia duración de los estados de vida en esta

especie. E1 tj-empo de perrnanencia en ef estado huevo varj-ó

entre cuatro y siete días, mientras fa permanencia en eI

estado juvenil fue de sj-ete a nueve dias y fos adu.Itos

sobrevi-vian más de nueve dlas (FiS. i). Con esta

il.rformación se cc¡risideró .{1r,- un r nr,erwalc de tres dias

entre censos garantizaraia .fue ni,nqún ¡.st,ado de vida

escaparía a los censos-

En cada censo, se extrajeron cuatro Aeglas por

tratamiento/ para censar Ias poblaciones de S. aeqlaphilus.

Cada censo consistió en un recuento y clasificación de fos

individuos en función de los estados funcÍonales definidos

para esLa especie, obtenléndose asi un vector de

distribución de estados funcionales para cada censo.

Como primer nivef de aná1isis se realj-zó ANDEVAS de

medida repetida (Zar, 1996) para cada estado def ciclo de

vida en e1 tiempo, comparándose ef número de individuos en

el estado de vida entre La 'condición experimental y fa

situación controf.



Aná7isis demográfico

Ef anáIrsis def efecto de las variables demográficas sobre

L puede realizarse por medios prospectivos o retrospectivos

(Horvitz et aI. 1991 ¡ CasweIl, 2000) . La aproximación

prospectj-va, examina fas propiedades de fa matriz

demográfj-ca, anafizando 1a sensibilidad de L a cambios en

las variables demográficas, pudiéndose analizar en términos

absolutos o pr-..rrcentua1es, el cu.ti .se conoce corno alálisis

de el- a s ti ci dad (Caswe11, 2000 ) .

E1 llieLod() retrl)sf,eci-i,\,',.r .t¡i;lLi;,,1 e1 efect() de

perturbaci-ones naturales o experimentafes sobre Ias

variables demográficas, evaluando Ios cambios en fas

variab.l-es de historia de vida que hacen cambiar }", como en

fos .0xpe¡imen¿os de Respuesta de Tabfa de Vida (ERTV) , que

utilizan la tabla de vida y la matriz de proyección de Ia

población como variables respuesta en un diseño

experimental (Caswell-, 1989) . Los ERTV se diseñaron para

evaluar las respuestas poblacionales ante factores

ambientales, y han sido uti.Iizados exitósamente para

conocer 1os efectos en las poblaciones a cambios en

variables ambienta.Les ta.Ies como: pH (WaIton et aI . , 1982)

y Temperatura (Birch, 1953); incorporación de contaminantes

como metales pesados (GentiIe et aI ., L982) y compuestos

l0



quimicos (Hummon & Hummon, 1975; Allan & Daniels, l9g2).

Esta aproximación ha demostrado su utilidad en los casos en

que los efectos de Ias alteraciones en la supervivencia y

]a repróducción son de magnitudes desiguales, o tienen

efectos opuestos en Ias dj-ferentes etapas deI cicfo de

vida. Esto, debido a que esta aproxi-mación separa y

cuantif.ica el efecto del factor de tratamlento sobre 1". en

Ios aporal(:.Ét que har:etr las tasas witafes de cada uno de 1os

estados sr.¡bre ], (ievj.n et aL. , L996) . La venLaj a de los

ERTV sobi<r otios roótodos es Ia combinación de la

sensibrlid¡¡i d.c i ,r l.rs vari.¡bles de histori.a dc vida, con

los camblos demográficos observados, cuantificando 1a

influencia actual de las variabfes demográficas cuando el

crecimiento poblacional cambia en el tiempo o en eI espacio

(Caswef1, 1989; Levin et af., ),996; Hortvit.z et al . 1,991 \.

Para realizar los análisis demográficos se promedló eI

número de individuos presentes en cada uno de los estados

funcionales, observados en Ios cuatro hospederos, para cada

evento censal. Estos promedios se ordenaron como una serie

de tiempo de vectores de distribución de estados

funcionales, Se estimó fa matriz de proyección para 1a

situación controf y para ef tratamiento con agua

contaminada, usando eI método de programación cuadrática

lt



descrito por Wood (1994, 1991 ).

estimar la matriz de proyección

restringida aI ciclo de vida (Fig.

Con este método

basado en 1os

3).

se puede

censos y

(a)

(b)

0

,=L H P,I

Fo)

;l0 S.¡

I'j.gi¡ra 3.- (a) Modelo de tres estados de stráÉjodrifus aeqLaphiTusi

huevo (H), juveniles (,1) y adultos (A) . S.i probabilidad de sobrevivir
desde estado j al sig:urente, Pi probabilidad de quedarse en el
estado i, FA fecundidad por individuo de 1os Adultos y l" e1

crecirrliento poblacional (b) Matriz de proyección [A] que incorpora 1os

parámetros del modelo de tres estados.

Una vez obtenidas fas matrices que describen Ia

dinámi'ca de .Ias poblaciones de S. aegJaphilus en el

tratamiento y en eI controf, se cal-culó 1a elasticidad (E)
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de l, a cambios

estado (Pi), Ia

siguiente (Si )

cafculó como:

en .las probabilidades de permanencia en un

probabllidad de paso de un estado al

y Ia fecundidad (Fi). Ia elasticidad se

(Caswelf,2000)

!',ira analizar eI efect-o de1 incr,-r.i:li,o de m-ai-eria

orgánica sobre Iambda, relativo aI contro:1.. se descompuso

err la contribución relat-lva de lo:; térmi nos d¡

sobrevívencia, permanencia y fecundidad de cada una de }as

clases, usando fa formula descrita por Caswelf (1989)

)(kt - lc\ - Ital.t' -o!:'\ll
4" " ' aaülu,,t+A,.')t2

donde I(k) y lt') son los vafores de 7,, para e] tratamiento k

y e1 control, respectivamente . Cada término en Ia

sumatoria, es la contribución de fa diferencia en el

elemento aij aI efecto total de1 tratamiento k sobre

l- ambda .

- (", ar\
l) ?,,)
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Se estimaron fos intervalos de confianza para cada uno

de los parámetros de fa matriz de proyección y para lambda

utilizando ef método de remuest¡eo de bootstrap (Krebs,

L989; l,evin et aI , 1996i Hansen et al. , ),999), este se

realÍzó independi ent ement e para eI control y ef

Las aleatorizaciones consistieron entratamiento.

remuestreos con reemplazo entre las cuat¡o replicas de cada

evento censaL, las gue manteniencio el númerr¡ de rnuestras

.i jua l aI del experlmenl.. se promediarútr, r.,i-,i-ii,lrrcio:;v eI

procedimiento para cada evento censal, obteniéndose así una

serie temporal de promedlos, que se util j.zir para -ostimar la

matriz de proyección mediant,e programación cuadrática. Este

procedimiento se repitió 10.000 veces, en cada ocasíón se

registró el valor de cada parámetro de la matriz y e1 valor

de lambda, obteniéndose la distribución para cada uno de

ellos. luego con eL método del percentil se obtuvíeron l-os

intervalos de confianza aI 95%.

Los intervafos de confianza obtenidos con bootstrap

son buenos descr.iptores de .Ia variación de 1os parámetros,

per:o no son útifes para poner a prueba si existen

diferencias entre los parámetros obtenidos en eI control y

eI tratamiento (CasweIf, 2000). Para'e1Io, se utilizó ef

método de permutación (Manf y, 1995), poniéndose a prueba Ia
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hipótesis nula de que eI tratamiento reclbido no tiene

efecto sobre lambda. utilizándose como test estadistico:

0 --llr',^"-a,ot - Xcoilrut)

Bajo Ia hipótesis nula,á=0. Se calculó Ia dj.stribución de

€ bajo Ia hipótesis nula por medio de permutaclón de los

vecLores de distribrlciórL de esr-acios, mant-enier)do el tamañc)

muestreal para cada tratamiento. En cada permutación se

calcul.ó e. UtiIizándose una mue:itra de 10.000 permutaciones

(Nr).

Para encontrar Ia probabilidad reChazar H6 se

rle> e.u"1a.]-
#{oto r-o,u"l+t

Nr+7

Donde # {ett' 2 0"»"} es ef

mayores que e1 observado y e1 uno

denominador corresponden a1 cas o

hipótesis nufa es un'a permutación

es inferior a 0,05 se rechaza H6.

número de valores de 0

extra en e1 numerador y

observado, que baj o Ia

más . Si- esta probabifidad
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De fa misma forma se puso a prueba Ias hipótesis de

ausencia de efecto del incremento de la materia orgánica

sobre Ia mortalidad los distintos estados y la fecundidad

de los adultos. La mortalidad se calculó como Z,= 1-(Sr+Pi),

para 1os huevos y los juveniles y como ZA= 1-PA, para los

adultos, cuya fecundidad es igual al parámetro FA de La

matriz de proyecci-ón. Para cada uno de estos parámetros se

calculó fa distr.il¡ur:ii;rr ¡ir.: .con 10-000 repeticiorr=.s

uti Llzándose comi) 1 riÉr1 ':,::;r1di:lt.-rco para Ias mortalidade:;:

e -tt,7-,,*'^^" - Z,l'-"'". - O

y para fa fecundidad:

^ r ltratañicnta) r ltontroL)u=tr. -r. t=tl
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RESULTADOS

Análisis físicos y químrcos del agua:

El contro.l y e1 tratamiento presentan va.Iores

slmilares de pH, Temperatura y oxigeno disuelto (Tabla 1).

Los nutrientes presentan mayor variación, siendo más

elevados en el tratamiento que en ef control: el nitrógeno

total es dos veces mayor y eI fósforo tota.L es casi diez

vajces rt1ás aifo en ef tratamiento - Además, Ia Lurh,iedad cs

Lrece ve.¿s r¡.ayor en el tratamiento {Tabla 1)

Control Tratamiento

Oxiqeno 8, mg L' rLrg rl

N ( total ) 204, OO mg L-' 432, OO mg L-'

P (total )
1q ¿ mg L44,25 mg L-]

Turbi edad 2,9 UNT 38 UNT

Temperatura 1q A oa 15,3

PH 8,0 '7,L

Eabl,a 1.- valores de variables fisicas
situacrón control (estero Aguas Claras) y

1:1, Ma.ipo: Aquas Claras) .

Aná1isis estadístico de 1os censos:

No se encontraron di fe renci as

poblaciones provenientes de Ias

prlncipio def experimento. Estas

y qulmicas medidas en la
en eI Tratamiento (MezcIa

significativas entre las

20 Aegl-as extraidas af

resultaron homogéneas en
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términos del número de .9. aeglaphiTus presentes en las

Aeglas (ANDEVA de dos vias sin rep]-ica, P > 0,39, r,r=1,17¡ .

Se encontraron diferencias entre eI número de individuos

presentes en 1os estados de huevo, juvenil y adulto (ANDEVA

de dos vias sin repJ,ica, P<< 0,0001,, Fz=71 ,31). Además Ia

distribución de estos estados no presentó diferenclas

signlficativas entre las 20 Aegfas anallzadas (Tabla A1 ).

El increlri:n¡,o de materia orgánj-r:,r di:;minuy,,

signi tieativamente Ia densida.l de individuos presentes en

Los t-res estados de vida de S. ¿req-7.áp¡riu,s (Tabla 2; Fiq. 4

y 5)- La densidad de huevos y adultos varió

s i gni fi cat.ivamente entre tiempos, Ios juveniles tuvíeron un

efecto marginal de1 tiempo (Tabla 2¡ Fig. 4 y 5). Los tres

estados presentaron un marcado efecto de lnteracción deI

tratamiento y eI tj-empo (Tabla 2)

l8



Estado Factor Fuente de
Variación

G. L F P

Entre Tfatamient o I 151 ,11 <<0,001 *+*
6Erraor

Dent.ro Tiempo

Ti empo +Tratanri ento
E raraor

I
48

? lr ?

\ )1)
ñ ñ^, ++

//i d^1 ***

Juveniles Entre Tratamiento 7 366,32 <<0,001 +++

6Error
Dentro Tiempo

Tiempo*T!atamiento
Error

B

48

2,O82
2,207

0,056 n.s
0,043 *

Adllltos nDtre T rat amient o 7 26,92 0,002 *+

€Error
Dent r_o Ta empo

Iieúpo*I¡atamiento
Error 48

'l . a-ri9

3,084
o, Qoz
0, 007

EaJcla 2.- ANDEVA de medidas rep.Lrda$, reallzaclos p<¡ra los Lres estados

de vida de s. aegr-laphi-¿us.
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a R.= 0.395
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?L1

b ]t, 0.120
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0

40

E
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c R:= 0.381
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rig:r.¡ra 4. - (a)Huevos, (b)

situaclón control ¿ en _los

ccnfianza def promedio de

censos son tres dias.

Tiempo

.ruvenlf es y (c) Adultos
censos/, las barras son ef

Ias cuatro replicas¿ el

10

presentes en Ia
intervalo de 95?

inLervalo enL_re
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*z¡

z
1C

-9

o20

E
.z

10

E

z

0

40

0

40

Rt 0.326
C

L--r--{--. I I i--.--{
a 2 4 6 I 10

Tiempo

r'iqura 5.- (a)Huevos, (b) lluvenfles y (c) AduLtos presenLes en 1a
situación de ag.ua contaminadaT en cacla uno de los censos/ fas barras
son ef intervalo de 95? confianza de] promedio de fas cuatro replicas,
e1 interva.Lo de entre censos son tres dias-

R2: o.B7z
a

'1--l

ll 
It'= o 412

I I
j I t-{--+
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Análisis Demográfico:

En lineas generales, eI control presenta valores mayores en

Ias probabilidades de permanencia en eI estado huevo y

juvenil, como también en 1as probabilidades de paso de

huevo a juvenil y la de Juvenil a Adulto (Tabla 3). El

tratamiento presenta una mayor probabilidad de permanencia

en el estado adu.Ito y una mayor fecundidad. pero 1a

probabílrcl.ed de permanencia en el estado juvenil como

tambiér i,:i i)r.r})abilidari de . paso de juvenil a adull-o tienen

limites inferiores iguales a cero en el tratamiento.

r c 95,1
Parámetro Condición ob s e rvado Inferior S uperi o r

P¡ Controf
T ra tami ento

4.1867
0.5346

0. 6007
0.2454

o . 9224
0.12L6

P.r Contro.I
Tratamiento

0 .'t L4L
0.6078

o _ 4641
0

0.8942

Pe Control
Tratamiento

0.4885
0.8444

o .2 412
0.3416

1
0 . 98 60

Sr Controf
Tratamiento

4.2133
0.0814

0 .0114
0.0135

0.3994
o.2563

S.r Contro.I
Tratamiento

0.2038
0.0888

a .0 424
0

0.2967
0.4595

F¡ Control
Tra t ami ento

0.8973 0.3148
o .4323

L.6775
2 .279L

Control
T ratami ento

1.0230
0.9145

0.9935
0.8209

1. 0852
0 . 98 64

Tab.La 3. - ParámeL.ros

cuadrátaca, intervalos
bootstrap Np=10. 00 0.

estimados con

de confianza a1

eI método de

95C (rc 9sC)

programación

denerados con
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E1 incremento de materia orgánica tiene efectos

antagónicos en 10s huevos y aduftos de s. aeglaphilus,

mientras fos huevos presentan una mortalidad

s i gn.i f i cativamente mayor/ los adultos la disminuyen

signifrcativamente (Tabla 4J , los juveniles no presentan

diferencias s!-gnificativas en su mortalidad a.L ser

sometidos a l-os contaminantes, al igual que Ia fecundidad

cie los adultos que no sc ve afectada srgrtr ficdLtvamente por

i3 ,.i!)rt.rninación (Tabla 4 ) .

Parámetro Tratamiento Control Diferencia P

Z 0.3840 0 0.3840 P<0.0362 *
0.3034 0.0821 0.2273 P<0 . 632I

Z¡ 0.1556 0.5115 0.3559 P<0.041- *
FA 1 . t3I2 0 . 8 97 3 o .2339 P<0.889

)" 0. 9145 7 . O23A 0.1085 P<0.0759

Tabla 4.- valores de morta.Iidad, fecundidad y lambda calculados para .la
situación cont.rol y tratamienLo. sus diferencias y fa probabj,Iidad de

diferencia entre eflas cafculada con 10-000 permuLaciones,

La estructura de estados funcionafes estables en el

tratamiento, cafcuLada como e.I vector: propio derecho

correspondiente aI valor propio dominante, difÍere

s.igni fi cativamente del control (x2:L6,62; 'G.L 2 p< 0,001),

presenta un 17,2ea más de huevos, mlentras l-os juveniles
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descienden

7/ 5li (Fig.

en

6)

un 18,8? y Ios adultos muestran un aumento de

(l)
ro'4C
C
o

fr --

HJA

Fj-gura 5. - Estructura de edad esLable de fas poblaclones de S.

aeglaphiTus en 1a situación control y sometida a contaml-nación (H)

Huevos, (J) Juvenifes y (A) Adultos.

Ef parámetro LaÍrbda, que mide Ia tendencia g1obal de

crecimiento o decrecimiento de 1a población, es mayor en 1a

situación Control, con un val-or superior a uno (L:l .023A),

indicando que 1a población en fa situación controf está

creciendo, mientras que en el tratamiento l,ambda es menor a

uno (¡,=0.9145) indicando un decaímiento de 1a población



sometida aincremento de materia orgánica. Estos valores

difieren en sus intervalos de confi-anza af 95%- Pero af

poner a prueba }a hipótesls con e1 método de permutación,

se encontró que este parámetro diferia marginalmente (p>

O, 01 6, Nt:10.000; Elg. A5).

A1 descomponer eI aporte de los cambios en cada uno de

Lorj parámetros sob¡c: los cambios en Lambda, se observó qurl

1a respuesta, al i1r.r:.:rri:nto de nLaLeria orgánica, de Ios

est-ados iniciales de ciclo de vida de S. aegTaphlTus

ihuevos y juvenile.s), medidos como probabilidad de

permanencia en eJ- estado y como probabilidad de paso aJ-

estado siguiente, tienen un efecto negativo sobre Lambda

(Fiq. 7). La supervivencia y l-a fecundidad de ]os adultos

deI estado adulto responden de forma contraria frente aI

incremento de materia orgánlca afectando positivamente al

parámetro I-ambda (Fig. 7).

La el-asti-cidad de Lambda en rel-ación con cambios en

fos parámetros de la matriz señal-a comportamientos

distintos en el- tratamiento y en el controf/ en eI primero

Ia mayor elasticidad está dada por 1a probabilidad de

permanencia en el estado adulto con un aporte de1 65,3?,

mientras fos otros parámetros se mantienen en valores
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cercanos a} B:¿, (Eig. 8A) . En el control

disminución en Ia efasticidad a medida que

estados, el mayor aporte está dado por Ia

permanencia en el estado huevo, con

probabifidad de permanenc.ia en eI estado

24,2ra y fos demás parámetros se mantienen

1oli (Fig. 88) .

se aprecia una

se avanza entre

probabilidad de

un 34,8ea y fa

j uvenil, con un

muy cercanos a1

o'lf
-o
Eo
J
c
o)

.9
-o
E
(§

(§

co'ú
f
-o

co
(.)

0.'t 5

0.10

0.05

0.00

-0.05

-0 10

Figl¡ra 7-- Contribución de cada parámetro demográfico al calIüio totsal
del c.reci-miento pobfaci-onal, Pi es la probabiJ,Ídad de estasj-s del
estado i. Si es 1a probabilidad de crecimiento del estado j-, EA

corresponde a Ia fecundidad del estado adulto.
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0.35

0.30

o.25

0.20

0.15

0. 10

0.05

Figl¡ra g.- ElasLic.idad obtenidas de Ias matrices demográficas en (A) eI
tratarliento con agua conLaminada y (B) ef control-. Pi es fa
probabilidad de estasis del estado i y Si es la probabilidad de

trecinriento del estado i. para e1 esCado Adulto corresponde a la
fecundidad .
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disminuido, acelerando Ia Ilegada de .Ios individuos a l-os

estados reproductivos, los que eventualmente mantendrian la

población (Levj-n et aI. 1996) . Comúnmente. Ios nacimientos

tempranos tienen un impacto positivo sobre eL creci-miento

poblacional (Lewontin, 1965; Caswelf & Hasting, 1980), pero

en el caso de S. aeg)aphilus sometido a agua con mayor

contenido de materia orgánica, este mecanismo se veria

f rer.rado, posiblemente, porque ]os individuos aI ecloslonar

se encuent.ran con un ambiente aciver si-¡ que pfovocaria altas

mortalidades.

Una si-tuación totalmente dlstinta se observa en 1os

adul-tos, fos que aI ser sometidós l- a contaminación

aumentan su supervivencia y su fecundidad. Estos

incrementos se han atrlbuido tipicamente a Ia mayor

disponibilidad de recursos para l-os individuos

sobrevivientes, fos que pueden crecer y reproducirse de

mejor forma (Sib1y. 1996; Calow et aI 1997i Grant/ 7998 ¡

Barata et al/ 2002) , También puede atribuirse a que l-os

j-ndivlduos más sensibles mueren en los prj-meros estados,

sobreviviendo solo los menos sens.ib.l-es. Es lnteresante e1

hecho de que pese al aumento en la supervivencia de

adultos, el número de indiviiuos en este estado disminuya

s igni fi cativamente en el tratamiento. Esto puede atribuirse
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principalmente a.Ias disminuciones observadas en eI número

de huevos y juveniles, las que afectarian negativamente la

tasa de reclutamiento de individuos a .Ia cIase adufta,

prowocando Ia lenta d.isminución en el número de adultos

(Piq. 5c) .

Ef crecimiento poblacional

mayor que el observado en

ef control es levemente

tratamiento con agua

en

el

enriquecida, presentando e r-L ambas situaciones valores muy

cercanos a uno. Aun cuarLdo esti_.: sugiere que la densidad de

individuos en arrt;as poblaci.or.ies se encuentra próxima a un

equilibrio estaclonario, anüas poblaciones se encuentran en

lados opuestos de1 punto de inflexión determinado por ef ¡,

igual a uno (CasweII, 2000), lo cual indica que Ia

población control estaria creciendo lentamente, mientras 1a

población en agua enriquecida decreceria lentamente hasta

Ia extinción.

Randomi zación

f,os intervalos de confianza calculados con Ia prueba

de bootstrap se traslapan en todos Ios parámetros (Tabla

3). Aunque se debe notar que el 1ímite inferior def

intervafo de confianza de l-a permanencia en el estado de

juvenil como también el de paso a adulto es igual a cero.
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Si

al-

d_ó

por azar se alcanza este Iimite, 1a mortalidad llegarra

100t]a de juveniles. Lo que podría extinguir 1a población

S. aeglaphilu s,

AI comparar I, existen resultados opuestos entre 1a

prueba de bootstrap y Ia de permutación, esta úl-tima no

encuentra dj,ferencias sj gnificatiwas en )", esto se deberia

a que e l. núrnero rle lrLdividuos decae rápidamente en los

primeros censos (Erg. 5) alcanzando un nuevo punto de

equilibric coir urr urecimiento poblacional sernejante al

obtenldo sin en::i-quecimierLto orgánico -

La información que aportan estas pruebas es confusa,

debido a que fas pruebas de randomización incorporan

incertidumbre af proceso de programación cuadrátj,ca, e1

cual posee ya un grado de imprecisión al- utilizar minimos

cuadrados para la determinación de los parámetros

demográficos (úiood, 1997) - Esto podria inducir a una

sobrestimación en Ios intervaLos de confianza calculados

por este método, resu.Itando en tras.l-apes poco reaf istas.

Es necesario desarrollar pruebas compatibles con 1a técnica

de programación cuadrát.ica/ para obtener resul-tados más

confiables.
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No debe confundirse 1a significancia estadística con

Ia biolóqica, en este caso partícular, no se encuentran

diferencias en Ios )", debido posiblemente a Ia cercania de

el-los o a a1gún problema con fas pruebas de randomización,

pero exlsten diferencias en términos biológicos,

observándose claramente la disminución graduaf de .la

población sometida af enri que cimi ento, mientras la

poblacrón contro] se mantlene con un crecimi.rrto lentc pei-o

coI)S tarlte .

Análisis retrospectivo

El experimento de tabla de

mecanismo por ef cual se ve

enriquecimiento orgánico en X.

vida permite dilucldar eI

diminuido el efecto deI

Este se logra balanceando

Ias contribuciones negativas provenientes de las

disminuciones en las probabilidades de paso y estasis de

los huevos y Ios juveniles, con .Ias contr:ibuciones

positívas proveníentes de los aumentós en la supervivencia

y fecundidad de Ios adu]tos (Eiq.7). Esto es reflejado en

Ia estructura de edad estable, que muestra una fuerte

disminución en fa proporción de juveniles y un pequeño

aumento en la proporción de huevos y 
. 
aduftos en Ia

condición con contaminación orgánica (Eig. 6).
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AnáIisis prospectiwo

E1 análisis de efasticidad (FiS. 8) exhibe bajos

valores para 1as probabilidades de paso entre estados tanto

en eI tratamiento como en eI control , esto se debe al

modelo matriclal elegido (ElS. 3). Este tipo de modelo

inplica algunas restricciones a Ia elasticidadi se ha vj-sto

que cuando se utilizan modelos compuestos por un bajo

número de estados, decrece considerablement-a 1a imprrrr-ancia

relaf,i-va del crecimientc¡ (S:r) comparado con .l- a .-,:,;tasis

(Pr¡), debido, simplemente, a que cuando se divide e1 ci,c1o

cle vida en pocas clases, un individuo tiene la probabllidad

de quedarse en una misma clase por más de un intervalo de

tiempo (Benton & Grant/ 1999) . A pesar de Lo anterior ]a

elasticidad, en cuanto a 1a estasis, es diametralmente

opuesta entre Ia población sometida af agua del río Maipo y

la de1 tratamlento control . En Ia situación control eI

crecimiento poblac.ional está dirigido principalmente por

1os huevos y en menor medida por los juvenlles, teniendo

muy poco efecto fos adultos mientras que la población

sometida a contaminación es gobernada casi en su totalidad

por la dinámica de los adultos (Fiq. 8).

E1 método de programación cuadrática, (Wood, 1994,

7991 ), utifizado en este experimento, es un buen

34



procredimientó para obterlÉr ios paránetros demcgráfrcos, erl

1os casos en que las es¡,r--cies estudlaCas p).sÉnten ciclcs

de wida complejos o con estados ocuftos. Ellc¡ dificulta o

inposrbilita la elaboración de tablas de vlCa, que es la

forma habitual para 1a obtención de los parámetros

demográflcos (Levin et af, 1996; Hansen et al, 1999) . Aun

cuando Las proyecciones estimadas con este método muestran

F. b¿lor.r palta alcl.l:-: ..:-r - ' r. , 1-'rclri., c'trnslderars-.'

a.rlfla: r-]r ;ijttste al]ai,i'lir).', ,1 . . l:rir .r? rr.. iL :- ra:ri;ne,

r:n 1()tr int,-rwal.os de :.:nf i:rza d-^l 959 del prcrnedio de cada

astaa,lir an cada cen,¡l ili': r¡. 4 l:1 . i.'-l--rLá:, a,.rn crrando, a:.r ¡l

notorio que el método prívilegia ei ajuste de los censos

iniciales y finales, mostrándose menos riguroso en eI

ajuste de 1os censos íntermedros. es capaz de explicar en

gran medrda Ia dinámrca de la población. En este sentido se

muestra particularmente bueno eL ajuste de los huevos

sometidos a contaminación orgánica (FiS. 5a) y quizas la

proyecclón de Ios huevos deI tratamiento control (Eiq. 4a)

es Ia peor ajustada. Es necesario recordar que Ios modelos

maf-riciales ya sean estos estructurados en edades o en

estados/ .intentan explicar Ia dinámica de Ias poblaciónes

con métodos 1inea1es, habíéndose demostrado ampliamente el

poco rea.Iísmo de ésto (Cushing, L998 ¡ Cushing & Yicang/

1994 ) . En particular, por suponer que los parámetros
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demográficos cómó el crecrnienio. la e stasi"s y I a

fecrrndidad son i nwariantes en el tiempo lo excluiría

Ienómenos tan impor-Lantes como la densodependerLcia.
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fabla AL.-Valores de distancia máxima de Kol-mogorov-Smilnov (D) para ias ccmparaciones de distxibuclon
de estados de S. aeglaphi-lus entre 1as vej.nte Aeqfas exLraidas al inj-cro dei experimento (t=0)-

Aegla R1 R2 R3 R4 R5 R6 R7 R8 R9 R10 Rl1 R12 Ri3 RI4 R15 R16 R17 R18 R19 R20

R1

R2 1

R3 1 1

R4 1 1 1

R5 0. 66? L 1 0.667

R6 1 1 1 1 1

R7 0 - 667 1 1 0 ,66'7 1 1

R8 1 1 1- 1 0 . 66'7 1 a .66',7

R9 1 1 1 1 L 1 1 1

R10 1 1 1 1 1 L 1 1 1

R11 0-661 0 .667 0 -661 0 .66'7 o - 66'1 0.667 0-661 0 .66'l 1 1

RL2 a . 66',1 1 )- 0.667 1- t 1 a .66't 1 1 0.6o7

R13 4.661 1 1 0 .66'7 1 1 1 0.661 1 1 I 4.661

R14 0. 56? 1 1 0 .66'7 1 1 1 0 .661 1 1 I .t L

R15 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 0.461 I 1

R16 1 1 1 1 1 1 1 1 1 I I I I 1

R17 t 1 0.661 1 o-661 1 a .66',7 1 1 0.66? 0.,:67 a . 66't | . r"6'7 1 0. 667

R18 1 1 1 1 o.661 1 4.661 1 1 1 a ...61 ñ.661 0.a61 0.66' 1 1 1

R19 1 1 1 1 0 .66'7 1 0-66? 1 1 1 c.aa1 0 . 66'l 0.€6,- a . €.61 1 1 L I
R20 1 1 1 1 1 1 I 1 1 1 I 1 1 1 1 1 1 l
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Eabla A2.-Valores de ]a probabitidad 1a prueba de bondad de aluste de Kolmogorov-smr lnov para las

comparaciones de distribución de estados de .s. aeg-¿aphj,¿us entre las veinl-e Aeglas extraldas aI rnicio
del experimento (t=0) .

AegLa R1 R2 R3 R4 R5 R6 R? R8 R9 R10 R11 R13 R14 R15 R16 R17 R18 R19 R20

R1 0

R2 0 .333 0

R3 0.333 0 .333 0

R4 0.333 0.333 0

R5 0.661 0.333 0. 333 0.667 0

R6 0.333 0-333 0.333 0.333 0.333 0

0 .66'7 0.333 0.333 0 .667 0 .333 0 .333 0

R8 0.333 0.333 0.333 0.333 0 .661 0-333 0 .667 0

R9 0 .333 0.333 0 .333 0 .333 0.333 0 .333 0. 333 0.333 0

R10 0.333 0.333 0.333 0.333 0 .333 0. 333 0.333 0-333 0

R11 0.667 0 .66'7 0 .66'l 0.667 0 .66'l 0.661 0 .66'7 a .66'1 0-333 0.333 J

R72 0.667 0 .333 0-333 0 .66'7 0.333 0 ,333 0 .66'7 0 .333 0. aa7 0

R13 0.667 0.333 0 .333 0.667 0.333 0.333 0. 333 0.661 0.333 0.333 0 .333 0 . 66't

R14 0. 667 0 ,333 0.333 0 .66'l 0.333 0 .333 0.333 0 .661 0. 333 0.333 0 .333 0.333 0.333 o

Rt-5 0.333 0.333 0.333 0.333 0.333 0.333 0.333 0.333 0 .333 0.333 0.333 0.333 0.333 0

R16 0.333 0-333 0.333 0 .333 0.333 0 .333 0.333 0.333 0.333 0.333 0.333 0.333 0.333 0. 333 0.333 0

R1? 0.333 0 .333 0. 657 0 .333 0 .66'l 0 .333 0 . 66'7 0.333 0-333 0.661 0 .66'7 a.661 a . a6'7 a . 66'7 0.333 0.667 0

R18 0.333 0.333 0.333 0 .661 0.333 0 - 66'7 0.333 0-333 0. 333 a.ó61 0.667 a .6é1 0.66? 0 .333 0.333 0 .333 0

R19 0.333 0.333 0-333 0 - 333 0 . 66't 0.333 0 .66'l 0-333 0 .333 0. 333 0 .66'l 0 . 66't 0.667 0 . 66'7 0 .333 0-333 0 .333 0.333 0

R20 0.333 0.333 0.333 0 .333 0 .333 0.333 0. 333 0.333 0.333 0.333 0 .333 0.333 0.333 0. 333 0 .333 0-333 0.333 0.333 0.333 0
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