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RESUMEN

La comprensién de los procesos de produccién de carbono orgamico y regulacion
biologica del flujo de carbono ha sido, por mucho tiempo, uno de los objetivos
principales de los estudios tedricos y aplicados en ecosistemas. Estos han estado
orientados hacia el analisis del flujo de energia, expresada como materia organica o
carbono, a través de la estructura de los ecosistemas. En la tltima década ha existido un
creciente interés po;~ cuantificar los flujos de carbono orgénico intrasistémicos e
intersistémicos, para estudiar la organizacion y el desarrollo de los ecosistemas y como

éstos cambian en el tiempo.

La organizacion del ecosistema corresponde a una configuracién dada por el namero y
tamafio de los componentes que lo constituyen y la magnitud de los flujos generados
entre ellos. De esta manera, cambios en la organizacion del ecosistema ocurren por: i)
cambios en el tamafio de los componentes (“biomasa™) y mimero de los componentes, 1)
cambios en las interacciones funcionales establecidas entre los componentes, o bien, iii)

cambios en las tasas de transferencia entre los componentes.




En este marco tedrico, se consideré de especial interés estudiar los efectos que tienen el
origen del carbono orgénico sobre la organizacion de los ecosistemas 16ticos, derivados
de cambios temporales en los aportes relativos de materia orgénica aléctona y autoctona.
Para ello propongo un modelo conceptual del flujo del carbono orgénico, siendo este una
modificacién del modelo original de Cummins y col. (1973). Sin embargo, la
aproximacién utilizada en su formulacion es diferente al modelo original, y corresponde
en este caso a la proceso-funcional. El modelo representa la estructura de los
ecosistemas 16ticos, a través del cual fluye el carbono orginico, tanto aléctono como
autdctono.

Bimensualmente, entre los afios 1995 y 1996, se realiz6 una caracterizacién de las
condiciones climaticas y variables fisico-quimicos del agua del rio Clarillo (33°41° §,
70°24> W). Paralelamente se determiné la biomasa y produccion de los diferentes
componentes presentes en la estructura del ecosistema. Se disefiaron protocolos
experimentales especificos para definir y cuantificar las interacciones entre los
componentes: 1) Efecto de la disponibilidad de la materia orgénica aloctona en la
productividad heterotréfica de los descomponedores 2) Efecto de la disponibilidad de
nutrientes inorgénicos en la productividad primaria de los autétrofos 3) Presion de
pastoreo por herbivoros sobre los autétrofos 4) Mecanismo de interaccién entre los
autotrofos y los descomponedores. Los flujos intrasistémicos de carbono orgéanico

fueron evaluados utilizando el programa computacional ECOPATH IT ™.
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Los resultados obtenidos en esta tesis permiten establecer que los componentes del
ecosistema de rio Clarillo utilizan carbono orgénico de origen aléctono y autéctono para
generar sus biomasas, el que en gran medida fue reciclado a través de Iz estructura del
ecosistema. La estructura del ecosistema presentd variaciones temporales significativas,
en cuanto al nimero de componentes, tamafio de los componentes (“biomasa”) e

interacciones entre los componentes.

Modificaciones temporales en la estructura del ecosistema se traducen en cambios en los
flujos totales de carbono organico, debido basicamente a modificaciones en el aporte
relativo entre la degradacién beterotrofica de carbono orgénico aléctono y la fijacion
autotrofica de carbono orgénico autéctono. El carbono orgénico aléctono es el principal
recurso del ecosistema 16tico de rio Clarillo, atin cuando el carbono orgénico autoctono
explica valores de hasta un 28 % del flujo total. Por lo tanto, cambios temporales en los
aportes relativos de materia orgénica al6ctona y autoctona afectaron la organizacién de
este ecosistema 16tico, cambiando la biomasa de los componentes y/o los flujos entre
los componentes. La organizacion del ecosistema de rio Clarillo se ve claramente
afectada por la presencia de carbono orgénico autéctono en los periodos de aguas bajas,
en donde el ecosistema tiende a incrementar la ascendencia durante €sos periodos y por

ende la organizacion del mismo.




A partir de los resuitados de esta tesis se propone un modelo tedrico para explicar los
cambios temporales en la importancia relativa de la heterotrofia versus la autotrofia en el
metabolismo de ecosistemas 16ticos en general. El modelo se basa en la existencia de una
alternancia temporal de metabolismos heterotréficos-autotréficos en los escosistemas

16ticos, como respuesta a perturbaciones exégenas de meso y macroescala.




ABSTRACT

Understanding the process involved in the production of organic carbon and the
biological regulation of carbon fluxes has been, for a long time, one of the main
objectives of theoretical and applied ecosystem studies. These studies have considered
the analysis of the energy flux, expressed as organic matter or carbon through the
ecosystem’s structure. There has been a growing interests, in the last decade, toward a
quantification of intra- and inter-systemic organic carbon fluxes. The main goal is to

study the organization and development of ecosystems through time.

The organization of an ecosystem is given by the number and size of its components, and
the magnitude of the flows among them. Thus, changes in the organization can occur
as the result of changes in: i) the size (biomass) and number of components, i) the
functional interactions among components or iii) in the tramsference rate among

components.

Within this theoretical framework, this thesis analyzes the effect of changes in the
relative supply of allochtonous and autochtonous organic matter, measured as organic
carbon, on the organization of lotic ecosystems. I propose a conceptual model of the flux

of organic carbon, which corresponds to a modification of the model by Cummins et al




(1973). The approximation used in this thesis, however, corresponds to the process-
functional approach, and it differs from that of the original model. The model developed
here represents the functional structure of the lotic ecosystems regarding the fluxes of

both allocthonous and autochthonous organic carbon.

The study site, Rio Clarillo (33°41” S, 70°24° W) was characterized analyzing climatic
and physico-chemical variables bimonthly during 1995 and 1996. The biomass and"
production of the ecosystem components was also determined. The following
interactions between components were studied experimentally: 1) effect of the
availability of allocthonous organic matter on the heterotrophic productivity of
decomposers, 2) effect of the availability of inorganic nutrients on the primary
productivity, 3) effect of the herbivory on primary producers, 4) interaction mechanisms
between primary producers and decomposers. Intrasystemic flows of organic carbon

were evaluated using the sofiware ECOPATH II™.

The results show that the components of the Rio Clarillo ecosystem use both sources of
carbon in the generation of their biomasses. Most of that carbon is recycled through the
ecosystem. The allochtonous organic carbon is the main resource in the Rio Clarillo
ecosystem. Nevertheless, the autochtonous carbon explained up to a 28% of the total
flux. The ecosystem structure exhibited significant temporal changes, regarding the
number, size and interactions among components. Those changes affected the total flux

of organic carbon, especially through modifications in the relative importance of




heterotrophic degradation of aliocthonous organic carbon and autotrophic fixation of
autochtonous organic carbon.  During low-water periods, the importance of carbon
fixation increases, producing an increment in ascendancy, which can be translated to an
increase in the organization of the ecosystem. Finnally, a theoretical model is proposed
to explain the temporal changes in heterotrophy and autotrophy in the metabolism of lotic
ecosystems. The model is based on switching behavior of both type of metabolism as a

response to meso and macroscale exogenous perturbations.



- INTRODUCCION

La comprension de los procesos de produccién de carbono organico y regulacién
biolégica del fiujo de carbono ha sido, por mucho tiempo, umo de los objetivos
principales de los estudios teéricos y aplicados en ecosistemas (Odum, 1969; Barnes &
Mann, 1991). Estos han estado orientados hacia el andlisis del flujo de energia,
expresada como materia organica o carbono, a través de la estructura de los ecosistemas
(Jorgensen, 1992b). En la dltima década ha existido un creciente interés por cuantificar
los flujos de carbono orgénico intrasistémicos e intersistémicos (Benke y Wallace, 1980;
Conners y Naiman, 1984; Peterson y col., 1986; Lewis y col., 1990; Sabater y Sabater,
1992; Findlay y col. 1993), como base para predecir los efectos de las perturbaciones

naturales y antrépicas sobre los ecosistemas (Likens, 1985).

Aproximaciones ecosistémicas

Los sistemas ecolégicos, o ecosistemas, fueron reconocidos tempranamente como un
nivel de organizacién fundamental en la naturaleza (Tansley, 1935). Sin embargo, ¢stos
han sido definidos conéeptua]mente de muy diversas maneras, desde un conjunto

interespecifico de organismos interactuantes hasta sistemas fisicos a través de los cuales
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fluye materiz y energia (Higashi y Burns, 1991). O'Neill y col. (1986) plantean que
estas diferentes conceptualizaciones se originan en las aproximaciones utilizadas para el
estudio de los ecosistemas. Estas, esencialmente, corresponden a dos aproximaciones:
poblacional-comunitaria y proceso-funcional. En la aproximacién poblacional-
comunitaria se caracterizan, los ecosistemas, como un conjunto de poblaciones que
interactuan en el tiempo y el espacio, la biota es por tanto el ecosistema. Los
componentes abiéticos forman parte del ambiente que rodea al ecosistema y constituyen
una externalidad del mismo, éstos interactuan activamente con la biota, pero como una
condicién y/o agente forzante de las interacciomes biolégicas que ocurren entre las
poblaciones. La delimitacién y la estructura del ecosistema esté dado por la existencia de
unidades biologicas discretas, definidas por la distribucién espacio-temporal de las
poblaciones (O'Neill y col, 1986). En esta aproximacion las preguntas se dirigen mas
bien hacia el analisis de las interacciones entre las poblaciones y los factores que las
regulan, tales como la depredacion y/o competencia. Bajo esta perspectiva, la dindmica
espacio-temporal del ecosistema es siempre explicable en términos de las interacciones

entre las poblaciones.

En cambio, en la aproximacién proceso-funcional los ecosistemas son conceptualizados
como un sistema, constituido por componentes bioticos y abibticos, que interactuan
activamente como una unidad ecol6gica, siendo ésta la acepcion original del concepto
propuesto por Tanley (1935). Margalef (1991) sefiala que los ecosistemas pertenecen a

una clase mas amplia que los sistemas fisicos, ya que éstos son entidades histéricas, su




estructura esta formada por componentes funcionales (bi6ticos y abitticos), en donde la
actividad de cada componente depende de sus relaciones con los demas constituyentes
del ecosistema, éstas determinan en tltimo término los estados futuros del ecosistema.
Entre los componentes existen interacciones a través de las cuales son capaces de
modificarse mutuamente, los organismos por lo tanto son capaces de modificar el
ambiente abidtico. Especificamente, en la aproximacion proceso-funcional se enfatiza el
andlisis del flujo de energia y el reciclamiento de nutrientes, siendo ésto incluso mas
fundamental que las entidades biologicas que realizan dichos procesos (O'Neill y col.,
1986). Los componentes pueden ser definidos en funcién de las tasas de regulacion de
10;= i)rogesos y las escalas de observacion no son definidas a priori (O'Neill y col.,, 1986).
En esta perspectiva, las restricciones funcionales de los ecosistemas son mas bien
termodinamicas, basadas en los principios de conservacion de masa y energia (Jorgensen,
1992a), mientras que en la aproximacién poblacional-comunitaria las restricciones estan

dadas por las interacciones entre las poblaciones.

Los rios como ecosistemas

En las ultimas décadas se ha producido un creciente desarrollo de nuevas ideas en el
campo de la ecologia de rios, basado en hipéiesis previamente establecidas en otros
campos de Ia ciencia (Prat, 1991). Sin embargo, los resultados de estos estudios en su

mayoria no presentan una conceptualizacién coherente e integrada de los ecosistemas




(O'Neill y De Reichle, 1980). Por ejemplo, Sioli (1975) trabajandc en los grandes rios
amaz6nicos planteé que el concepto de ecosistema no es apropiado para los rios. Es
mas, Rzoska (1978) sefialé que “los rios no son ecosistemas, al menos en Iz acepcion
original de Tansley”, ya que estos constituyen un sistema de coneccion fisica entre los
ecosistemas terrestres y lénticos, sin una biota caracteristica. Los rios como ecosistema,
so6lo tienen sentido en el contexto geografico de la cuenca de avenamiento, como un
componente integrado a las unidades de paisaje terrestre (Neiff, 1990). Marin (1997)
planteé .que la definicién de ecosistemas como unidades basicas en la naturaleza con
limites geograficos claramente establecidos, resulta de una extrapolacion errénea del
concepto propuesto por Tansley (1935). Los ecosistemas serian por tanto, unidades
conceptuales adimensionales derivadas de la aplicacion de Ia Teoria General de Sistemas
en la ecologia (Marin, 1997). Esta definicion es conceptualmente aplicable a los rios en
términos genéricos y, ademds, es consistente con lo propuesto por Jergensen (1992a), el
cual definié los ecosistemas como: "una unidad o sistema bi6tico y funcional, capaz de
sustentar la vida y que incluye todas las variables biologicas y no-biologicas. Las escalas
temporales y espaciales no son definidas a priori y estan basadas enteramente en los
objetivos del estudio”. En esta ultima definicién se puede observar que el autor a pesar
de explicitar el caracter funcional del ecosistema, prioriza los componentes bi6ticos y
considera las variables no-biologicas (abi6ticos) solamente como elementos del sistema.

Odum (1969) planteé tempranamente la necesidad de adoptar una conceptualizacion

adecuada de los ecosistemas, que permitiera realizar comparaciones entre los mismos y




establecer las bases para el desarrollo de principios generales en esta drea de la ecologfa.
Sin embargo, las aproximaciones sefialadas anteriormente requieren de conceptos
diferentes para explicar sus respectivos conjuntos de observaciones (O'Neill y col,
1986). Utilizando la aproximacién proceso-funcional y reconociendo por tanto a los
ecosistemas como “un sistema funcional formado por componentes bi6ticos y abidticos
que interactuan mutuamente en el tiempo y espacio”, esta tesis versa sobre el estudio del

flujo-de materia y energia en ecosistemas 16ticos.

Planteamiento del Problema

Los estudios en ecosistemas loticos han tenido sisteméticamente un fuerte énfasis
descriptivo, documentado en importantes obras como las de Hynes (1970), Minshall
(1988), Welcomme (1992) y recientemente Allan (1995). Aunque estos estudios han
proporcionado abundante informacién con respecto a la diversidad biologica, establecen
un marco de referencia limitado para la comprension de la dindmica de los ecosistemas
l6ticos, debido bésicamente a una escasa cuantificacion de las interacciones (Tavares-
Cromar y Williams, 1996). En este contexto, la mayorfa de los estudios desarrollados en
ecosistemas 16ticos establecen como marco conceptual la hipétesis planteada por
Cummins y col (1973), basados principalmente en estudios de hdbitos alimentarios de
invertebrados acudticos. En ella se plantea un modelo de la estructura trofodindmica de
los macroinvertebrados bentdnicos, considerando diferentes fuentes alimenticias de

materia organica (Figura 1).



A partir de este modelo, se desarroll6 la hipdtesis del "Rio Continuo" (Vannote y col,
1980), donde se postulan los cambios biogeoquimicos que afectan al carbono orgénico al
ser transportado en un gradiente altitudinal. Estz hipétesis postula que la abundancia de
los diferentes grupos trofofuncionales y la relacién entre P/R (produccién/respiracion),
varia espacialmente en respuesta a los cambios que se producen en las caracteristicas
hidrodinamicas de los rios y a la disponibilidad de materia orgénica aléctona. Desde que
Vannote y col. (1980) plantearon esta hipétesis, se han desarrollado numerosos estudios
para analizar sus predicciones (Newbold y col., 1981; Naiman, 1983; Conners y Naiman,
1984; Benke y col., 1984; Smock y col., 1985; Mundie y col, 1991; Findlay y col., 1993;
Caldichoury, 1995). La mayor parte de la evidencia empirica que apoya la hip6tesis del
"Rio Continuo", proviene de estudios realizados en ecosistemas 16ticos de cabecera de
bosques templados del Hemisferio Norte (Peterson y col., 1986). En éstos, la principal
fuente de carbono proviene de materia organica aldctona que se acumula estacionalmente
en los cursos de agua. Esta es consumida por los diferentes grupos trofofuncionales
(Fisher y Likens, 1973; Fisher y Carpenter, 1976; Hedin, 1989), siendo la degradacion
heterotréfica de materia ;rgénica aléctona Ia principal via de incorporacién de carbono
organico para la trama trofica de los metazoos (Fisher y Carpenter, 1976; Hedin, 1989).

Este patrén es recurrente en ecosistemas I6ticos de montafia con abundante cobertura
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de vegetacion ripariana (Hill y col., 1995), en donde la trama tréfica estd estructurada
principalmente por organismos detritivoros, que degradan y consumen la materia
orgénica al6ctona (Closs y Lake, 1994). Ecosistemas acuaticos basados en la degradacion
de materia orgénica aléctona son caracteristicos de ambientes fluctuantes (Bain y col,

1988; Closs y Lake, 1994).

La materia orgénica aléctona es probablemente la fuente de carbono organico mas
importante en los ecosistemas I6ticos, ain cuando Minshall (1978) ha planteado
alternativamente que la materia orgénica aut6ctona serfa la principal via de incorporacion
de materia y energia en la mayoria de los rios, incluso en aquellos caracterizados como
heterotréficos. Esto se basa en que, aunque este tipo de ecosistemas presenta en general
bajas biomasas de autétrofos, tienen -elevadas tasas de recambio generacional, en
particular, en ambientes donde la disponibilidad de radiacion solar incidente no es

limitante (McCullough y col., 1979; Hornick y col., 1981; Mayer y Likens, 1987).

Esta aparente dicotomia con respecto a la importancia relativa de la materia organica
aloctona y autoctona como fuentes de carbono orgénico en los ecosistemas I6ticos, no es
trivial. Wallace y Webster (1996) sefialan que cambios en los aportes relativos de carbono
orgénico de diferente origen afectan la estructura de los ecosistemas (Wallace y Webster,
1996). Estos cambios implican la incorporacién y/o eliminacion de algin componente de

la estructura (bidtico y/o abiético), modificaciones en los flujos de materia y energia en el




ecosistema (Likens, 1985), o modificaciones de la resistencia (sensu Underwood, 1989)

de los ecosistemas a las perturbaciones (Closs y Lake, 1994).

Organizacién: estructura y funcion

Ulanowicz (1990) planted que para estudiar la organizacién y el desarrollo de los
escosistemas es necesario evaluar los flujos entre los componentes y como éstos cambian
en el tiempo. El concepto de organizacién utilizado por Ulanowicz (1980, 1987)
corresponde al de una unidad integrg_l capaz de comportarse en forma coherente, definida
en términos de la magnitud de los flujos intra e intersistémicos. Es asi, como el mismo
autor ha propuesto un indice, denominado “ascendencia®, que da cuenta del
comportamiento global de la organizacion del ecosistema, sefialando que “los
ecosistemas en ausencia de perturbaciones deberian tender a incrementar la ascendencia”
(Ulanowicz, 1980). Ulanowicz y Abarca-Arenas (1997) reformularon recientemente este
indice incluyendo el tamafio de los componentes (“biomasa™), como un importante

atributo de la organizacion de los ecosistemas.

Al respecto, Jergensen (1992a) propus6 que la organizacién del ecosistema estd definida
por el niimero de interconecciones entre los componentes (“complejidad estructural”) y el
nimero de funciones diferentes realizadas por el sistema (“complejidad funcional”). La

organizacion del ecosistema corresponderia por tanto a una configuracién dada por el
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niimero y tamafio de los componentes que lo constituyen y la magnitud de los flujos
generados entre ellos. De esta manera, cambios en la organizacién del ecosistema
ocurren por: i) cambios en el tamafio de los componentes (“biomasa™) y miimero de los
componentes, ii) cambios en las interacciones fiuncionales establecidas entre los
componentes, o bien, iii) cambios en las tasas de transferencia entre los componentes

(Ulanowicz y Abarca-Arenas, 1997).

En este marco tedrico, se consideré de especial interés estudiar los efectos que tienen el
origeny cantidad del carbono orgénico sobre la organizacién de los ecosistemas I6ticos,
derivados de cambios temporales en los aportes relativos de materia orgéanica aléctona y
autoctona. Para ello se propuso un modelo conceptual del flujo del carbono orgénico,
siendo éste una modificacion del modelo original propuesto por Cummins y col. (1973),
basado en la estructura trofodindmica de los macroinvertebrados, mientras que en esta
tesis incorpora en su formulacion el enfoque proceso-funcional. Para estudiar los
cambios en la organizacion se requiere un modelo que represente la estructura del

ecosistema ldtico, incluyendo los componentes y flujos definidos en funcién del problema

en estudio y del conocimiento actual| El modelo de la figura 2 representa la estructura

funcional de los ecosistemas I6ticos, a través del cual fluye el carbono organmico, tanto
al6ctono como autdctono. Esta caracteristica ocurre en la zona central de Chile, ya que
debido a las fuertes pendientes topograficas y condiciones climaticas, los rios desarrollan /

balances de diseccion positivos, con escaso desarrollo lateral e importantes fluctuaciones

hidrolégicas a traves del afio (Caldichoury, 1995), Esta condicion impediria el desarrollo
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permanente de vegetacion ripariana en la ribera de los rios, con lo cual la radiacion solar
puede incidir directamente sobre la superficie de los mismos. A diferencia de lo que
ocurre en los ecosistemas utilizados por Cummins y col. (1973), en donde la vegetacion
ripariana produce un efecto de sombreamiento permanente sobre el rio, limitando el

desarrollo de vegetacion acudtica (Hill y col. 1995).

En base a estos antecedentes se puede pensar, que la disponibilidad de radiacion
fotosintéticamente activa y un flujo permanente de carbono inorgénico, desde la
atmosfera hacia el agua, facilitarian el desarrollo de vegetacion acudtica y por ende, la
fijacién de carbono orgénico aut6ctono en los ecosistemas I6ticos de Chile Central. En
estos ecosistemas, el flujo de carbono orgénmico estaria sustentado tanto por la
degradacién de materia orgénica aléctona como por la produccién de materia organica
autéctona. La produccién primaria de carbono orgénico deberia particularmente

importante durante los periodos estivales.

El Modelo

La estructura del modelo (componentes y flujos) fiue construida utilizando los
siguientes criterios: i) el origen del carbono orgénico (aldctono o autdctono), ii) el
estado quimico en el cual el carbono orgénico se encuentra (particulado o disuelto) y iii)
los flujos generados a partir del carbono orgénico al6ctono y/o autdctono. En el modelo

se proponen los principales flujos intrasistémicos del carbono orgénico en un sistema
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constituido por 10 componentes, éstos participan activamente en los procesos de
fijacion y transformacién del carbono orgénico en los ecosistemas 16ticos (Figura 2).
Para evaluar cambios en la organizacion del ecosistema y la magnitud de dicho cambio, se
ha formulado el modelo en funcion del origen del carbono organico (aloctono y

autoctono).

Los componentes del modelo estdn caracterizados por el tipo de carbono utilizado,
definido en fincién de su origen (aléctono y autdctono). Aunque la nomenclatura de
niveles troficos tradicionales se mantiene (e¢j. herbivoros, descomponedores,
consumidores), en este caso el criterio de clasificacion corresponde a si estan utilizando
carbono orgénico de origen aléctono y/o autéctono y en que proporcion, y no por los
mecanismos morfo-conductuales de alimentacién, utilizados por Cummins y col. (1973).
Los componentes abioticos del modelo corresponden a los compartimientos donde el
carbono orgénico tiene el mayor tiempo de residencia, tanto en estado particulado como

disuelto.

Componentes en funcién del origen del carbono

Componente carbono organico

El carbono orgénico presente en los ecosistemas 16ticos tiene basicamente dos origenes:

i) carbono organico aloctono y ii) el carbono organico aut6ctono.
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Figura 2. El modelo representa la estructura funcional de los ecosistemas 16ticos. Los componentes

bioticos estan definidos por el tipo de carbono utilizado en funcién del origen (aloctono y autdctono) y
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El carbono organico aléctono proviene de la materia orgénica producida y transformada
en los ecosistemas terrestres, que ingresa a los ecosistemas I6ticos arrastrada
estacionalmente durante los periodos de mayor escorrentia superficial. En cambioc, €l
carbono organico autdctono proviene de la fotosintesis de los autétrofos acudticos,
principalmente microalgas (“perifiton™) y macréfitas (Minshall, 1978). El carbono
inorgénico disuelto (CID, tamafio de particula < 0,45 pm) constituye la principal fuente
de carbono para los autétrofos, este proviene del permanente intercambio de CO, con la

atmosfera y la respiracion de los componentes bidticos del ecosistema. Sin embargo, el

flujo de CO, proveniente de la respiracién es despreciable en relacion al flujo desde la

atmoésfera, debido a que este ltimo proceso es favorecido por el flujo turbulento con

que se transporta el agua gravitacionalmente (Wetzel y Likens, 1991).

El modelo tiene dos compartimientos de carbono orgénico representados por €l carbono
organico particulado fino (COPF, tamafio de particula 250 pm > COPF >0,45 um), y
carbono organico disuelto (COD, tamafio de particula < 0,45 pm). Ambos estin
constituidos por carbono organico de origen aléctono y autéctono. El COPF proviene
de la fragmentacion mecanica del COPG, realizada principalmente por los fragmentadores
(Paul y col., 1983) y los floculos formados por autétrofos y descomponedores (Short y
col, 1980). Ambos procesos contribuyen a la formacion de carbono orgénico
particulado fino (COPF), el cual constituye la principal fuente de carbono organico para

los colectores. Los productos de excrecion que resultan de la actividad metabdlica de los
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componentes bidticos definidos en el modelo, también constituyen una importante fuente

de COPF (ej. fecas, exudados).

El carbono organico disuelto (COD) proviene del lavado ("leaching") de los compuestos
solubles presentes en el COPG (Suberkropp y col., 1976; Paul y col., 1983), jos cuales
son liberados por la  accion de enzimas hidroliticas extracelulares de los
descomponedores (Chrost, 1991). El COD constituye una importante fuente de carbono
organico para los descomponedores y autétrofos (Suberkropp y col., 1976). El carbono
organico particulado grueso (COPG, tamafio de particula > 250 um), es considerado en

el modelo como una variable externa del ecosistema.
Componente descomponedores

Los descomponedores utilizan como principal fuente de carbono la materia organica
aléctona; la que degradan quimicamente a través de la accién de enzimas hidroliticas,
constituyéndose en la principal via de incorporacion de carbono organico a la trama
trofica de los metazoos (Fisher y Carpenter,1976; Hedin, 1989). El proceso de
descomposicién en los sistemas l6ticos, es regulado por numerosos factores: a) la
disponibilidad de carbono orgénico disuelto (COD) en la columna de agua de los rios
(Kaplan y Bott, 1983; Bott y col., 1984); b) el contenido de materia organica particulada
(Findlay y col., 1986; Cole y col., 1988); c) el tamafio de p.articu]3 en los sedimentos

(Dale, 1974; Bott v Kaplan, 1985) y d) la temperatura (Naiman, 1983; Bott y col.,




1984). Los descomponedores estén constituidos principaimente por hipomicetes (Brook,

1984) y bacterias (Masomn, 1976).

Componente autétrofos

Los autétrofos mediante la fotosintesis fijan el carbono inorganico disuelto presente en
el agua, transformandolo en la principal fuente de carbono organico autéctono en los
ecosistemas l6ticos (Perrin y col., 1987; Mundie y col., 1991). Del mismo modo, la
liberacién de compuestos orgénicos solubles y fotosintetatos como resultado de la
actividad fisiologica de los autétrofos , contribuye a la formacién de carbono organico
disuelto (Cole y col., 1982; Bell y Kuparinen, 1984). La regulacién del proceso de
produccién primaria, en los ecosistemas I6ticos es el resultado de la interaccion entre
procesos fisicos, quimicos y biolégicos (Sabater y Sabater, 1992). La disponibilidad de
nutrientes (Bothwell, 1985), las condiciones hidrodindmicas (Reiter y Carlson, 1986;
Poff y Ward,1989) y Ia herbivoria (Gregory, 1983), afect?.n en forma importante Ila
produccién primaria del perifiton, autétrofos conspicuos en los ecosistemas Iéticos de

Chile Central formados por algas filamentosas y diatomeas. Las macréfitas arraigadas en

las zonas riberefias son menos abundantes (Parra y Bicudo, 1995; Ramirez y col., 1982).
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Componente fragmentadores

Los fragmentadores utilizan como fuente de carbono la materia organica aléctona que
proviene de la vegetacion terrestre y ripariana, (Wetzel y Likens, 1991). Esta es
consumida a través de un proceso de fragmentacién mecénica de las particulas con
tamafio superior a 1.000 pm (Paul y col., 1983). La velocidad con Ia cual se realiza este
proceso en los ecosistemas 16ticos est4 estrechamente relacionada con la calidad quimica
de la materia orgénica aléctona (Lawson y col, 1984). Diversos trabajos han
determinado que aproximadamente el 30 % de COPF presente en los ecosistemas I6ticos
proviene de la degradacién mecénica del COPG realizada por los fragmentadores
(Cuffney y col., 1990), lo cual puede afectar directamente Ia biomasa de los colectores

que utilizan este recurso (Short y col., 1980).

Componente colectores

Los colectores utilizan como principal fuente de carbono el detritus organico, éste
resulta de la actividad quimica de los descomponedores, la degradacién mecanica
realizada por los fragmentadores, los autétrofos y los productos de excrecion
provenientes de la actividad metabélica de los componentes bidticos (Kaushik y Hynes,

1971; Cummins y col., 1973; Petersen y Cummins, 1974; Rounick y Winterbourn, 1983;

Webster y Benfield, 1986). Por lo tanto, los colectores consumen carbono orgénmico de
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origen aloctono y/o autéctono. Operacionalmente los colectores capturan particulas con

tamafios de hasta de 10 pm de didmetro.

Componente herbivoros

Los herbivoros utilizan exclusivamente como recurso a los autétrofos (McCullough y
col., 1979), por lo tanto su tnica fuente directa de carbono orgénico es de origen
autéetono. Considerando que los autétrofos tienen un bajo contenido de material
refractario y elevadas productividades, es probable que una parte importante del carbono
orginico presente en los ecosistemas l6ticos sea comsecuencia de este proceso

(McCuliough y col., 1979).

Componente Depredadores

Los depredadores consumen colectores, fragmentadores y herbivoros, en funcién de
sus respectivas biomasas (Allan, 1995), éstos, por lo tanto, utilizan carbono orgénico
de origen aléctono y autéctono. Sin embargo, en este caso el carbono ha pasado
previamente a través de otros componentes del ecosistema. La depredacion es un

proceso muy importante en la regulacién de la estructura de los ecosistemas l6ticos

(Allan, 1995).
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Componente Depredadores Tope

Los depredadores tope utilizan como recurso a los colectores, fragmentadores,
herbivoros y ademés a los depredadores. En términos energéticos, los depredadores tope
constituyen un sumidero del carbono orgénico que ha sido fijado y transformado a
iravés de la estructura del ecosistema. Los depredadores tope estdan compuestos
principalmente por peces, éstos son el taxén mas conspicuo en los ecosistemas 16ticos

(Horwitz, 1978).

Objetivo General

El objetivo general de esta tesis es poner a prueba la hip6tesis de que cambios temporales
en los aportes relativos de materia orgénica aloctona y autoctona afectan la organizacién
de los ecosistema l6ticos. En términos operacionales, se pondré a prueba esta hip6tesis a
través de Ia verificacion empirica del modelo tedrico en el ecosistema de rfo Clarilio (33°
41> S y 70° 24’ O), en lo que a los componentes y procesos se refiere. Ademas, se
discutira la validez de los supuestos y predicciones del modelo y analizaran los

resultados obtenidos en el contexto de los rios ritronicos de Chile Central.
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Objetivos Especificos

a) EIl primer objetivo se refiere a determinar si la estructura del ecosistema de rio
Clarillo corresponde a aquella planteada en el modelo y analizar su variacion temporal.
Esto se traduce en determinar los componentes funcionales, el origen y las vias de
transferencia del carbono orgénico en el ecosistema de rio Clarilio. Los mecanismos
propuestos en el modelo seran evaluados experimentalmente a partir de las siguientes

actividades:

e Determinar si la materia orgamica al6ctona controla o limita la productividad
heterotrofica bacteriana.

e Determinar si los nutrientes son limitantes en la productividad primaria del perifiton.

e Evaluar la presion de pastoreo por microherbivoros sobre el perifiton.

. e Determinar las diferentes fuentes de carbono orgénico utilizadas por los colectores,

fragmentadores, depredadores y depredadores tope.

o Establecer el mecanismo de interaccién entre los autétrofos y los descomponedores.
b) Elsegundo objetivo es determinar los flujos intrasistémicos de carbono organico y su

variacion temporal, para lo cual se determinarén las tasas de los procesos de fijacion y

transferencia de carbono orgénico en el ecosistema de rio Clarillo.

.
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Hipotesis de Trabajo

En esta tesis se postulan las siguientes hipétesis:

D

2)

3)

El flujo de carbono orginico en ecosistemas loticos de bosques templados del
hemisferio norte estd basado principalmente en la degradacion heterotréfica de
materia organica aléctona (Cummins y col, 1973, Conners y Naiman, 1984),
mientras que en los ecosistemas I6ticos de Chile Central la importancia relativa del
carbono orgénico autéctono debiera ser mayor, ya que no estan limitados por Ia

radiacion solar incidente.

Si los ecosistemas 16ticos de Chile Central presentan un aporte relativo mayor de
carbono orgénico autéctono, entonces el tamafio (“biomasa™) y los flujos desde los
componentes autétrofos y herbivoros en los momentos de méxima produccion

autotrofica debiera ser mayor que cuando el aporte de carbono aléctono es mayor

(Figura 2.)

En ecosistemas 16ticos no limitados por radiacion solar la produccion autotréfica
debiera ser la principal fuente de carbono, atn cuando cambios temporales en los
aportes relativos de materia orgénica autéctona y aléctona, debieran afectar Ia

organizacién de los ecosistemas, cambiando el nimero, biomasa y/o los flujos entre

sus componentes.
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MATERIALES Y METODOS

1. Area ;le estudio: Rio Clarillo se encuentra en la Reserva Nacional Rio Clarillo,
ubicada a 45 km de Santiago (Figura 3). El 4rea de la reserva es de 13.085 ha y esta
comprendida entre los paralelos 33° 41 y 33° 51° S y los meridianos 70° 24° y 70° 29°
O. Esta zona corresponde en su totalidad a la cuenca de avenamiento del rio Clarillo. Su
altitud varia desde los 850 msnm en el punto en el cual el rio sale de la reserva, hasta los
3.057 msnm que corresponde a los tributarios de menor orden en los limites sur-oriente
de la reserva. El sistema hidrografico estd conformado por dos cuencas mayores: Cajén
de Los Cipreses y Cajon del Horno, cuya confluencia a los 1.100 m.s.n.m. origina el rio
Clarillo, con una extensiéon de 8,6 km de longitud hasta el limite nor-poniente de la
reserva. Ambas cuencas estdn insertas dentro de la region ecol6gica del matorral y

bosques escleréfilos y la region ecoldgica de la estepa altoandina (Gajardo, 1983).

La cuenca del rio Clarillo posee un clima mediterraneo semiandino que se caracteriza por
no tener influencias costeras, pero con tendencias continentales evidentes, la cual segtn la
clasificacién climética de Kdeppen corresponderia a un régimen de tipo templado frio con -
Huvias invernales {Fuenzalida, 1965). Las temperaturas promedios anuales fluctiian entre
una minima de 7,5 °C y una méxima de 21,5 °C, con una precipitacion promedio de 648

mm (datos Estacién Agrometereologica de la Reserva de Rio Clarillo, periodo 1984-
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Figura 3.- Ubicacion geografica del sitio de estudio en la Reserva Nacional Rio Clarillo
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1991). El hidrograma del rio Clarillo es mixto, combinando el régimen pluvioso en
épocas invernales, con el nivoso, esencialmente por deshielos primaverales. El caudal de
rio Clarillo fluctia estacionalmente desde un nivel de flujo base en veramo de
aproximadamente 200 I/seg hasta caudales de varios metros cilibicos en el periodo de

aguas altas (Direccién General de Aguas, MOP).

Geomorfologicamente, el rio Clarillo corresponde a los rios de tipo ritronico de orden 2
(Caldichoury, 1995), en donde se alternan sistematicamente tramos con rapidos y pozas,
sobre un lecho activo de gravas y clastos de gran tamafio, lo que indica el gran potencial
erosivo que posee este curso de agua. El cauce del rio estd ubicado en el fondo de un
cajon cordillerano, lo que provoca un escaso desarrollo lateral con fuertes pendientes.
Las riberas del rio estan cubiertas por matorrales y bosque escler6filo, las cuales no
limitan el acceso de la radiacion solar incidente al rio. Estas caracteristicas son
comparables con las descritas previamente para otros rios ubicados en la cordillera de

Los Andes en Chile Central (Caldichoury, 1995).

2. Caracterizacién del habitat acuatico: Se realizO una caracterizacién de las
condiciones climéticas y variables fisico-quimicos del agua del rio Clarillo. Con estas
variables se calcul6 posteriormente la masa total de carbono presente diariamente en el
componente CID y las condiciones (gj. Radiacién fotosinteticamente activa, temperatura
del agua) y recursos (ej. nutrientes) disponibles para los componentes bioticos de los

ecosistema I6ticos. Para ello se obtuvieron registros continuos de temperatura del aire,
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radiacion total y radiacién fotosintéticamente activa, con un datalogger LICOR 1.I-2000
equipado con sensores especificos para cada una de las variables debidamente calibrados.
Simultdneamente, se obtuvieron registros continuos de pH, temperatura, conductividad, y
concentracién de oxigeno disuelto en el agua, mediante una sonda telemétrica YSI-Grant
modelo Water Quality Logger 3800. Bimensualmente se realizaron mediciones de
variables quimicas, para lo cual se determiné la concentracion de amonio, nitrato, nitrito,
ortofosfato y alcalinidad total, con los métodos descritos en APHA-AWWA-WEF

(1995), con una frecuencia de 4 horas durante 24 hrs.

3._Estructura del ecosistema de rio Clarillo.

Para evaluar cambios en la organizacién del ecosistema debido a variaciones temporales
en los aportes relativos de materia orgénica al6ctona y autdctona, es necesario refutar en
primer Iugar la estructura del modelo propuesto, en cuanto a la existencia de los
componentes y relaciones funcionales. Para esto se han disefiado experimentos y

mediciones de campo que permiten determinar simultdneamente ambos aspectos.

3.1 Disefio de muestreo para estimacion de biomasa de los componentes

Considerando que no existian antecedentes previos que permitieran analizar la

variabilidad asociada a la biomasa presente en cada componente, se definié un niimero de

ocho réplicas en un solo sitio de muestreo, con un poder fijo del 80 % para detectar




diferencias del 40 %, basados en antecedentes existentes en lz literatura (Elliot, 1977,
Merrit y Cummins, 1996). Los muestreos se realizaron entre Junio de 1995 y Diciembre
de 1996, toméndose cada vez muestras de cada componente del ecosistema I6tico. Los
primeros muestreos permitieron validar el niimero minimo de muestras tomadas para cada
componente. La metodologia se basé en calculo del nimero de muestras (“n”) para
detectar diferencias reales entre medias (Sokal y Rohif, 1981). En este caso, se considero
la biomasa promedio por componente, usando las siguientes condiciones: o = 0,05, y un

poder de 80 % . El célculo se realizé mediante la siguiente formula:

n22(a/8) {tggttapml

donde :

n = numero de réplicas

c = desviacion estandar

6 = ]a mayor diferencia que se desea detectar

v = grados de libertad de la desviacion esténdar con “a” grupos y “n” réplicas

o = nivel de significancia

B = probabilidad deseada que Ia diferencia encontrada sea significativa (Poder de
la prueba)

o) = valor de t con v grados de libertad, correspondiente a o probabilidades.

taa.mm = valores det con v grados de libertad correspondiente a2 (1 - B)
probabilidades.

Los resultados permitieron establecer que con un mimero de ocho réplicas se detectan

diferencias minimas de un 25 % entre 2 medias, a excepcion de los depredadores en los
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que se dectectan diferencias > 115 %, por lo cual los resultados de este componente

deben interpretarse con cautela.

Para determinar las variaciones temporales en los componentes y los efectos resultantes
de los diferentes disefios experimentales, se utilizo Ia prueba ANDEVA de una via y
anidado, utilizando las pruebas a posteriori de Tukey y Dunneft para determinar
diferencias entre los grupos. En forma previa se realizaron pruebas de normalidad y
homogeneidad de varianza (Elliot, 1977). Los datos con proporciones (P) fueron
transformados previamente antes de realizar Ia prueba de ANDEVA (transformacion:
arcsen raiz P). En la comparacion de pendientes se utilizo ANCOVA para pendientes.
Para comparar promedios entre pares de datos, se utilizd una prueba de t-Student

(Elliott, 1977).

3.2 Componentes y mecanismos

La masa de los componentes y mecanismos de la estructura del ecosistema fueron

determinados segiin los siguientes métodos:

a) Componentes de carbono orginico (COPF, COD) e inorganico (CID)

La determinacién de la masa de COD y COPF se realizé por el método de oxidacion con

dicromato de potasio (Carmouze, 1994 ; Figura 4). Las muestras fueron obtenidas por
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Meétodo oxidacion con dicromato de potasio

Estandar Blanco Muestra (< 250pm)
curva calibracion ampolla vidrio 3 ml filtrada 3 ml bruta
con Glucosa (20 ml) (0.45 pm)
ampolla vidrio ampolla vidrio
(20 ml) (20 ml)
agregar agregar agregar
3 ml K,Cr,0; 0.02 N 3 ml K,Cr,0; 0.02 N 3 ml K,Cr,0; 0.02 N
4 ml H,SO, 20 % 4 ml H,S04 20 % 4 ml H,SO,4 20 %
agregar

8 ml H, SO, concentrado en
alicuotas de 2 ml cada 1 minuto
en bafio con hiclo

burbujeo con N, x 1 min

sellar ampolla de vidrio y
autoclavar 135 °C x 45 min

titular con Fe (NH,), (SO4), 0.01IN

se registran diferencias de potencial con
el uso de un pHmetro, utilizando un electrodo
mixto de platino-cloruro de plata

Figura 4. Analisis quimico de carbono organico (Carmouze, 1994).
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triplicado a intervalos de 6 horas durante 24 horas, con una frecuencia bimensual. Una
vez recolectadas, las muestras fueron transportadas a la brevedad posible al laboratorio
para su analisis. Durante el transporte y almacenaje las muestras fueron preservadas a 4

°C. La determinacién de la masa de CID se realiz6 segun Wetzel y Likens (1991).

b) Componente descomponedores

Se estimé en forma bimensual la biomasa y productividad de los descomponedores,
cuantificando ademsas el efecto de la proporcién de carbono orgénico (aléctono y/o
autéctono) en la productividad de los mismos. En cada muestreo se realizaron
mediciones discretas a intervalos de 4 horas amante 24 horas. La biomasa presente en
este componente se determiné a partir de recuentos celulares y la medicion de
biovoliimenes bacterianos (Riemann y Rusell, 1990), determinados por microscopia de
epifluorescencia, de acuerdo al método propuesto por Hobbie y col. (1977). La
productividad de los descomponedores fue estimada a partir de la determinacion de la
tasa de crecimiento bacteriano segiin el método de incorporacién de Timidina B
propuesto por Fuhrman y Azam (1980) (Figura 5). La produccién se determin6 con las
ecuaciones que se detallan a continuacion:

TTI : dpms- dpms ecuacion 1
Sy *Sa*t

donde:

TTI : incorporacién de timidina tritiada expresada como nmol/ h.




Muestra
20 ml extraidos con
muestreador de perifiton

Blanco Tratamiento
10 ml muestra 10 ml muestra
+ +
300 ul formalina 37 % 30 pl Timidina H® (5-10 nM)
+

30 pl Timidina B (5-10 nM)

;

Conservar a 4 °C en hielo Incubacion in situ
x 30 min en oscuridad

!

300 pl formalina 37 %

Conservar a 4 °C en hiclo

v

Filtracion en filtros
policarbonato 0.2 pm

;

Lavar con TCA frio (5%)

.

Agregar 1 ml Cloroformo
para disolver filtros

!

Agregar 5 ml
coctel centelleo y
analizar en un contador
de centelleo liquido de radiacion P.

Calculo de TTIy BBP,
segun ecuaciones 1y 2.

Figura 5. Método determinacion productividad secundaria bacteriana.
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dpmg : radioactividad retenida en los filtros (promedio de las tres replicas).
dpmsg : radioactividad en el blanco.

Sy  : volumen de la muestra en lifros.

Sa  : actividad especifica de la *H-timidina en dpm / nmol.

t : tiempo de incubacién en horas.

BBP: TTI * CF* MCV * CC ecuacion 2

BBP : produccién neta de biomasa bacteriana expresada como pg carbén celular por litro y por hora
(ugC/ 1th)

TTI :incorporacién de Timidina (nmol / 1* h)

CF  : Factor de conversién (1.1 x 10°celilas / nmol)

MCYV : volumen promedio de las bacterias expresadas como pm®.

CC - carbén celular de las bacterias expresado como pg C/pm’ de volumen celular bacteriano

Para determinar el efecto de la proporcién de materia orgénica aléctona y/o aut6éctona en
la produccién de los descomponedores (Figura 6), se incubaron in situ cantidades
conocidas de hojas de plantas vasculares terrestres, depositadas en cajas cerradas con
mallas de 100 pm de abertura (Wetzel y Likens, 1991) y sustratos artificiales
colonizados por autétrofos (Fairchild y Lowe, 1984). En cada uno de ellos se determind
la produccién de los descomponedores segiin el método propuesto por Fubhrman y Azam

(1980).

Para determinar el mecanismo de interaccion funcional entre los descomponedores y

autétrofos, se realizaron los protocolos experimentales que se detallan en las figuras 7y
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Muestra
materia organica aloctona
(hojas excidiadas de plantas vasculares terrestres)

100 discos
de 2cm?

Bolsas cerradas
100 um tamafio de poro

l

Incubacion in situ
x 40 dias

v

Determinacion TTIy PBB
por incorporacion de Timidina H’
segun Protocolo 5.

Figura 6. Protocolo para la determinacion de PBB en materia organica aloctona.
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Muestra “biofilm”

no perturbado

Control Tratamiento
muestra aclimatada en muestra aclimatada en
camara metabolica 250 ml camara metabolica 250 ml
de circuito cerrado de circuito cerrado
Medicion de Produccion Primaria Medicion de Produccion Primaria
segin método de produccion de segun método de produccion de
oxigeno por 60 min. Oxigeno

transcurridos 5 min se interrumpe

la descomposicion bacteriana con

antibioticos (ampicilina 100pg/1'y
tetraciclina 30 pg/1)

se continua registrando la Produccién
Primaria hasta transcurrido 60 min.
desde su inicio.

-

Se evaluan diferencias en las pendientes
de la relacion produccion primaria v/s
tiempo

Figura 7. Protocolo para la determinacion de la existencia de flujo de carbono organico
desde Descomponedores = Autotrofos.
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Muestra “biofilm”
no perturbado

/ \

Control Tratamiento
300 pl formalina 37 % 100 pl NaH'* CO5 (5 pCi / ml)
+

100 pl NaH'" CO; (5 pCi / ml)

v

Conservar a 4 °C en hielo Incubacion in situ
x 180 min

l

300 pl formalina 37 %

\/

eliminacion '*C inorganico
no asimilado por
exposicion a HCI concentrado

l

Filtracion fraccionada en filtros
0.8pum, 0.45umy 0.2 um

l

Agregar 1 ml Cloroformo
para disolver filtros

l

Agregar 5 ml
coctel centelleo y
analizar en un contador
de centelleo liquido de radiacion f.
Se busca la presencia de '*C en la fraccion de 0.2 pm

Figura 8. Protocolo para la determinacion de la existencia de flujo de carbono organico
desde Autotrofos=> Descomponedores.
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8, utilizando como sustrato la estructura denominada “biofilm”, que corresponde
fisicamente al microhébitat donde coexisten ambos componentes. En general, el “biofilm”

se encuentra sobre la superficie de las rocas o asociada a los sedimentos de los rios.

c) Componente autétrofos

La biomasa presente en este componente fue estimada a través de la determinacion de Ia
concentracién de clorofila-a. Para ello se obtuvieron bimensualmente ocho réplicas
escogidas aleatoriamente durante un dia de muestreo (ver pumto 3.1), utilizando el
muestreador propyesto por Davies y Gee (1993). Las muestras fueron maceradas en un
homogenizador de vidrio y la extraccion se realizé con 10 ml de acetona al 90 % y se
dej6 entre 24 a 48 horas a 4 °C (Vollenweider, 1969, modificado). Luego se
centrifugaron los extractos acet6nicos durante 20 minutos a una velocidad de 3.500 g.
Se ley6 la absorbancia de los extractos acetonicos en un espectrofotémetro Shimadzu

UV-150-02, segiin las diferentes longitudes de onda indicadas por Lorenzen (1967).

La determinacién de la tasa fotosiniética de los autotrofos se realizé por el método de
produccion de oxigeno, utilizando una cdmara metabélica (2 ml de capacidad) provista de
un electrodo de oxigeno conectados a un oxigendmetro (Strathkelvin modelo 781), un

registrador grafico (Servergor modelo SE 120) y una bomba peristaltica recirculante. Las

muestras fueron incubadas y medidas in situ (Wetzel y Likens, 1991).




Entre los mecanismos propuestos en el modelo se sefiala la interaccién entre los
nutrientes inorgénicos y los aut6trofos (Figura 2). Esta interaccion se evalué mediante un
experimento de fertilizacién (NOsy PO4) in situ de sustratos artificiales colonizados por
autétrofos, segin el protocolo propuesto por Fairchild y Lowe (1984). Se determiné la
produccion de los autétrofos en los diferentes tratamientos midiendo Ia concentracion de

clorofila-a (ver Figura 9 y Tabla 1), con cuatro réplicas por tratamiento.

d) Componente: colectores, herbivoros, fragmentadores y depredadores

Se obtuvieron ocho réplicas de macroinvertebrados bentdnicos en forma bimensual
escogidas aleatoriamente durante un dia de muestreo, utilizando una red Surber de 0,12
m’ de superficie y 250 pm de abertura de malla (ver punto 3.1). Las muestras se fijaron
con formalina 10 % para su posterior identificacion de la pertenencia de los organismos a
cada uno de los componentes y asi estimar la biomasa de ellos. La identificacion de los
diferentes grupos funcionales se realizo mediante el uso de la literatura (Caldichoury,
1995; Merrit y Cummins, 1996), estos resultados fueron verificados a través del analisis
de 10 contenidos estomacales en cada componente. Posteriormente se determiné el

peso seco de cada componente con una balanza analitica con precision de + 0,0001 gr.

La determinacion de la tasa de herbivoria sobre los autotrofos se realizd segin el

protocolo experimental propuesto por Carrick y Fahnensteil (1991). Se manipul6

experimentalmente la concentracion de los individuos en una serie de acuarios (Figura
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Macetero de arcilla (vol. 250 ml)

l

lavado x 2 dias en HC1 2N

|

se llenan con 2 % de solucion agar mas
KH2PO4 i 4 NH4NO3

|

4 tratamientos segun razon Redfield
(concentraciones segun Tabla 1)

Control N P N+P
tiempo exposicion
in situ : 45 dias

Se evaluo Produccion Autotrofos
X determinacion clorofila a

Figura 9. Experimento de fertilizacion del perifiton (Fairchild y Lowe, 1984)




PO,

Tabla 1. Concentraciones de NO; y PO4 (M) asignadas a cada tratamiento.

NOs
0.0 M 0.05 M 0.5 M
0.0 M 4 4 4
0.05M 4 4 4
0.5M 4 4 4

38
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10), los que fueron colectados con una red Surber y almacenados vivos en contenedores
(Wetzel y Likens, 1991). Se utilizaron solamente individuos de un tipo de herbivoro, el
que fue seleccionado en funcién de las mayores biomasas determinadas en el ecosistema.
La tasa de herbivoria se evalud, determinando cambios en Ia biomasa de los autétrofos a

través de la determinacion de la concentracion de clorofila-a (Wetzel y Likens, 1991)

¢) Componente Depredadores Tope

La biomasa presente en este componente, constituido principalmente por fauna ictica, se
estimo en forma bimensual utilizando el método de recuento total. Este método consisti6
en cercar con mallas (lcm distancia entre nudos) una area de 200 m? en el sitio de
estudio. Posteriormente se procedié a extraer la totalidad de la fauna ictica mediante
pesca eléctrica. A los peces capturado§ se les determiné la longitud total (L.T.) con un
ictiémetro con precisién de 0,05 cm, el peso total (P.T.) con una balanza digital ANB
modelo EK-1200 A con precision de 0,1 gr. Después de extraer una muestra de 10
individuos para andlisis de los contenidos estomacales, los peces restantes eran

regresados al agua.

3.3 Produccion

La produccién de los herbivoros, colectores, fragmentadores, depredadores y

depredadores tope fue estimada utilizando dos modelos: i) método de crecimiento
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Jaulas con mallas 250 pm
sustrato arcilla 25x20 cm
in situ

Incubacion de sustratos artificiales
25 dias

3 jaulas ¢/ 3 replicas por tratamiento
agregando individuos herbivoros

| ~

Determinacion Presion pastoreo x
cambios en biomasa de los autétrofos
en el interior de las jaulas
(Cla)

Figura 10. Experimento de determinacion de la presion de pastoreo
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instanténeo (Benke y col, 1984 ; ecuacion 3) y ii) método de produccion anual (Morin y

Bourassa, 1992; ecuacion 4).

P= G@®B/T) (ecuacion 3)
donde:
P = produccion (gr/dia m?)
B = biomasa en peso seco
T = dos periodos de tiempo adyacentes en dias
G=lh (Wt+1)- In (Wt)

W = peso seco promedio de los individuos

log P (mg DW/ m? afio) = 0,22 + 1,01 log B (mg DW/m?) - 0,34 log M (mg DW) + 0,037 T (°C)
(ecuacion 4)

donde:

P = produccién (mg/m? afio)

B = biomasa en peso seco

M = peso seco promedio de los individuos

T = temperatura promedio anual del agua




3.4 Flujos

Los flujos entre los componentes fueron calculados utilizando los resultados obtenidos
de los protocolos sefialados en el punto 3.2, mediante Ia determinacién de los balances
de masas para cada componente. En los balances de masas se supone que la suma de los
flujos que entran a un determinado componente es igual a los fiujos de salida del mismo,
utilizando para su célculo la ecuacién 5. Esta aproximacion supone ademds que el
ecosistema en estudio se encuentra en estado estacionario, ésto es, la biomasa de cada
componente permanece constante durante el tiempo considerado en el andlisis. El
supuesto de la condicién de estado estacionario del modelo impone limitaciones en la
aplicabilidad del mismo. Sin embargo, en la medida que los periodos de anilisis son de
una escala temporal corta (ej. horas y dias), cambios importantes en la biomasa de los

componentes son menos frecuentes.

Q=P+}{+U ecuacion 5.
donde :

Q = consumo

= produccion

respiracion

= glimento no-asimilado

a ®m "
I
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En la ecuacién (5) la produccién (P) es calculada usando un sistema simultdneo de
ecuaciones lineales para cada compatimiento “i” del ecosistema, en donde la produccion
de “I” - toda la predacion en “i” - pérdidas por no predacién “i” - exportacion desde “i”
es igual a 0, para cada uno de los compartimientos “i”. Lo anterior, puede también

expresarse de la siguiente manera:

P;- M2, -P; (1 -EE;)-EX;=0 ecuacion 6.
donde :

P; = es la produccion de (i), y corresponde a la elaboracion de biomasa nueva por
un grupo durante el periodo considerado.

M2; = es la mortalidad por predacion de (i)

EE; = rendimiento ecotrofico de (i), es la proporcion de la produccion que no es
exportada o absorbida en la estructura del ecosistema y que se acumula en el
detritus.

(1-EE;) = es “otras mortalidades”

EX; = es la exportacion de biomasa de (i)

La ecuacién (6) puede ser reescrita cono :

B; * PB; - JEIBJ- *QB; *DC; -PB;*B; *(1-EE)-EX; =0 ecuacion 7.
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o bien,

B; * PB; * EE; - 2, B;* QB; * DCy; -EX; =0 ecuacion 8.
=l
donde :

es larazon de la produccion / biomasa

PB;

QB;
DCji = es la fraccién de la presa (i) en la composicion alimentaria de] predador j.

es la razon de consumo / biomasa

basados en Ia ecuacién (8) y para un sistema con “n” compartimientos, “n” ecuaciones

lineales pueden escribirse en términos explicitos :

B1 PB1 EEl - Bl QB1 DC11 - Bz QBz DC21 - ....Bn QBn DCnl - EX1 =0 ecuacic')n 8.1
Bz PBz EEz - B1 QB1 DC12 - Bz QBz Dsz - .Bn QBn DC,,Z - EXz =0 ecunacion 8.2

Bn PBn EEn - B1 QB1 DCln - Bz QBz DCzn - ....Bn QBn DCnn - EXn =0 ecuacion 8.n

El sistema de simultdneo de ecuaciones lineales puede ser resuelto usando algebra de

matrices. Si el determinante de la matriz es cero, o la matriz no es cuadrada, es decir, no
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tiene una matriz inversa, ain podria ser resuelto el sistema de ecuaciones utilizando una

mairiz inversa “generalizada” para la mayoria de los casos (Mackay, 1981).

El sistema de ecuaciones fue resuelto operacionalmente utilizando el programa
computacional ECOPATH II™ (Cristensen y Pauly, 1992). Este programa integra los
modelos propuestos por Polovina (1984) para estimar las tasas de consumo y biomasas
de varios componentes de un ecosistema acutico y lo propuesto por Ulanowicz (1986,
1987) y Ulanowicz y Abarca-Arenas (1997) para el anilisis de los flujos entre los
componentes del ecosistema (ecuacion 9 y 10). El programa permite calcular la magnitud
del carbono organico aléctono y/o autéctono que es transferido a través de la estructura
del ecosistema.
(Ecuacién 9, Ulanowicz 1987)

A=k X Z(Tji/'l‘)log (TjiT/Tj Ti')

=1 j=1
(Ecuacién 10, Ulanowicz y Abarca-Arenas 1997)

A= ¥ Tijxlog (Tijx BrxBa / TBix By)
ijk

donde:
A = Ascendencia

T = Flujo entre componentes
B = Biomasa de los componentes
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RESULTADOS

1. Caracterizacion del ambiente fisico-quimico.

La precipitacion varié significativamente entre los meses (Tabla 2), concentrandose los
valores mas altos desde de Mayo a Agosto, siendo Junio el mes con mayor pluviosidad
(80,45 = 2,19 mm). Durante los meses restantes las precipitaciones no sobrepasaron los
© 3,7+ 0,31 mm en promedio (Figura 11). Los caudales presentaron un patron temporal
bimodal (Figura 12, Tabla 2), con aumentos significativos del caudal durante las
precipitaciones invernales (Julio y Agosto) y posteriormente por aportes nivales
(Noviembre a Diciembre). Durante los meses de Enero a Mayo se observa una
disminucién progresiva de los caudales hasta alcanzar valores de flujo base (Q < 1,8 %
0,145 m’ / s), en donde los aportes hidricos al curso principal del rio Clarillo provienen

exclusivamente de la napa freética.

Afin cuando la radiacién solar incide en forma permanente sobre Ila superficie del rio,
presenta variaciones significativas intra e interanuales (Figura 12, Tabla 2). Los periodos
con mayor Radiacion Fotosintéticamente Activa (RFA) ocurrieron entre los meses de

Octubre de 1995 y Febrero de 1996, siendo éstos significativamente mayores a los




Tabla 2.- Variables fisico-quimicos: valores promedio, minimos y méaximos; y resultados
de Anélisis de Varianza. Entre paréntesis se indican los meses con los valores extremos.

Parametro Promedio Minimo  Miximo gl F | 4

Precipitacion (mm) 28,45 1,29 80,47 11 5,31 <0,001
(enero) (junio)

Caudal (m%s) 2,55 1,79 3,94 11 18,25 <0,001
(mayo) (diciembre)

Radiacion RFA (pmol/s m?) 649,22 129,91 1124,4 9 437 <001
(7/95) (2/96)

Radiacion Total (W/m?) 264,01 45,6 580,3 9 7,25 <0,01
(7/95) (2/96)

Temperatura aire (°C) 13,17 5,45 20,24 9 4,45 <0,01
(6/95) (12/95)

Temperatura agua (°C) 12,6 7,55 19,05 9 6,59 <0,01
(6/95) (12/95)

pH 7,8 7,59 8,02 9 3,85 <0,01
(9/95) (7/96)

Conductividad (mS/cm) 0,173 0,095 0,212 9 8,97 <0,01
(10/95) (2-3/96)

Oxigeno disuelto (mg/l) 10,41 9,34 11,96 9 2,38 <0,01
(9/96) (2/96)

b
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registrados en igual periodo en 1996. Los meses con menor radiacién RFA fueron Junio
de 1995 y Junio de 1996. La Radiacion Total presenta un patrén temporal similar al
observado con la radiacién PAR, siendo los meses de Diciembre de 1995 y Febrero de

1996 los valores mas altos.

La temperatura promedio del aire varié significativamente entre los meses (Figura 13,
Tabla 2). Los meses con mayor temperatura ocurrieron durante el verano, en cambio, los
valores mas bajos se registraron en invierno, con oscilaciones térmicas diarias méximas
de 20 °C. Las temperaturas registradas en el agua estuvieron estrechamente relacionadas
a las determinadas simultineamente en el aire (2 = 0,87 ; P < 0,001), con oscilaciones
térmicas diarias, que no superaron los 10 °C. La temperatura del agua varié
significativamente entre los meses (Figura 14, Tabla 2), con los valores mayores durante

verano y los menores durante invierno.

Las cargpten’sticas fisico-quimicas del agua variaron significativamente entre los meses
(Figura 14). Los mayores valores de pH se registraron en los meses de Julio de 1995 y
Julio de 1996, durante 1996 los valores fueron significativamente mayores a los
registrados durante 1995 (Figura 14.a, Tabla 2). A partir de los resultados no fue posible
detectar alglin patrén estacional en la dindmica de esta variable. La conductividad
present6 variaciones significativas entre los meses, pero no se registraron diferencias

interanuales (Figura 14.b, Tabla 2). Los valores més altos de conductividad ocurrieron
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en los meses de invierno, mientras que los valores mas bajos se registraron en forma
consistente durante los meses de primavera-verano. La concentracién de oxigeno
disuelto en el agua varié significativamente entre los meses, pero no se detectaron
diferencias interanuales (Figura 14.c, Tabla 2). Los meses con los valores mas altos de
oxigeno disuelto en el agua fueron Febrero de 1996, Abril de 1996 y Julio de 1996,
“mientras que los valores mas bajos se registraron en los meses de Septiembre de 1995 y

Septiembre de 1996.

La concentracion de nutrientes en el agua (PO;, NOs~, NO, yNH;) presentd variaciones
intra e interanuales significativas (Figura 15, Tabla 3). La concentracion de fésforo
soluble vari6 significativamente entre los meses (Figura 15.a, Tabla 3). Los valores mas
altos se determinaron en los meses de Julio y Diciembre de 1995, mientras que los
valores mis bajos se determinaron en los meses de Junio de 1995 y Diciembre de 1996.
Las concentraciones de fosforo soluble determinadas durante 1996 fueron

significativamente menores a las obtenidas durante 1995 (Tabla 3).

La concentracion de nitrato en el agua present6 variaciones significativas entre los meses
(Figura 15.b, Tabla 3), atn cuando no se detectaron variaciones interanuales. Los
valores mas altos de nitrato se determinaron en los meses de Junio de 1995 y Noviembre
y Diciembre de 1996, mientras que los valores mds bajos se determinaron entre los

meses de Julio de 1995 a Abril de 1996. La concentracion de nitrito en el agua present6
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Tabla 3.- Valores promedio, minimos y méximos de Ia concentracién de nutrientes en
el agua. Entre paréntesis se indican la fecha con los valores extremos. Se indican los
resultados de los Anélisis de Varianza (F).

Parametro Promedio Minimo  Miaximo gl F P

Ortofosfato (png/l) 9,19 4,42 23,79 8 142,87 <0,001
(4/96) (7/95)

Nitrato (ng/l) 56,97 5,0 153,06 8 129,41 <0,001
(2/96) (6/95)

Nitrito (pg/l) 0,585 0,238 1,804 8 29,7 < 0,001
(4/96) (7/95)

Amonio (pg/D) 45,45 19,53 64,51 8 8,37 <0,001
(2/96) (6/95)

Didxido de carbono 0,973 0,092 1,45 8 65,94 < 0,001

(mg/l) (7/96) (4/96)

Bicarbonato (mg/l) 37,29 16,35 53,56 8 1633,6 <0,001
(7/95) (4/96)

Carbonato (mg/l) 0,089 0,0186 0,156 8 42,48 < 0,001
(7/96) (4/96)

Carbono inorgénico ) 38,36 16,79 55,16 8 1687,3 <0,001

disuelto (mg/l) (7/95) (4/96)

Carbono organico 1,89 1,803 3,816 8 239,7 <0,001

total (mg/l) (6/96) (11/96)

Carbono organico 1,28 0,7 2,67 8 75,9 < 0,001

disuelto (mg/) _(4/96) (11/96)

Carbono organico 0,61 0,1 2,308 8 90,8 < 0,001

particulado (mg/1) (6/96) (10/96)
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variaciones significativas intra e interanuales (Figura 15.c, Tabla 3). Los valores mas
altos se determinaron en el mes de Julio de 1995 y los mis bajos en los meses de
Septiembre de 1995, Febrero 1996, Abril ‘1996, Julio 1996 y Septiembre de 1996. Las
concentraciones de nitrito determinadas durante 1996 fueron significativamente menores
que las obtenidas durante 1995. La concentracién de amonio disuelto en el agua presentd
variaciones significativas entre los meses (Figura 15.d , Tabla 3), pero no se detectaron
diferencias significativas entre los afios. Los valores mas altos de amonio se
determinaron en los meses de Junio 1995, Julio de 1995, Abril de 1996, Julio de 1996 y
Noviembre de 1996 y los valores mas bajos en los meses de Septiembre de 1995,

Diciembre de 1995, Febrero de 1996, Septiembre de 1996 y Diciembre de 1996.

La razén de Redfield (proporcion entre N y P, en moles/l) present6 variaciones
significativas entre los diferentes meses, identificandose dos periodos: i) entre los meses
de Julio de 1995 a Abril de 1996, con valores de N/P < 5,7 y ii) entre los meses de Julio

de 1996 a Noviembre de 1996, con valores superiores de N/P > 24,0.

El carbono " inorganico disuelto (CID), en sus diferentes formas quimicas (CO,, HCO; y
CO;), presentd variaciones intra e interanuales significativas (Figura 16, Tabla 3). La
concentraciéon de diéxido de carbono en el agua vari6 significativamente entre los meses
(Figura 16a, Tabla 3), con los valores promedios de 1996 significativamente més aitos
que los de 1995. La concentracién de bicarbonato presenté variaciones intra e

interanuales significativas (Figura 16b, Tabla 3). Las concentraciones fueron, en




promedio, maés altas durante 1996 que en igual periodo del afio anterior. Los valores
més altos ocurren en el mes de Abril de 1996 y los més bajos en Julio de 1995. La
concentracién de carbonato en el agua present6 variaciones significativas entre los meses
(Figura 16¢, Tabla 3). Los valores determinados durante 1996 fueron, en promedio,
significativamente mayores a los obtenidos en 1995. Las concentraciones més altas se
obtuvieron en los meses de Febrero y Abril de 1996 y la més baja durante el mes de Julio

de 1996.

El carbono orgénico total presentd variaciones significativas entre los meses (Figura 17a,
Tabla 3). Los valores més altos ocurren durante los meses de Octubre y Noviembre de
1996, mientras que los mas bajos se determinan en el mes de Junié de 1996. la
concentracién de carbono orgémico disuelto en el agna (COD) presenté variaciones
significativas entre los meses (Figura 17b, Tabla 3). Estacionalmente, los valores més
altos se ocurren en verano y los més bajos en invierno. La concentracién de carbono
orgémico particulado (COP) vari6 significativamente entre los meses (Figura 17c, Tabla
3). La concentracién de COP encontrada en los meses de Octubre y Noviembre de 1996

fue significativamente mayor que la encontrada en el resto de los meses.
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2. Estructura del ecosistema

Para determinar los flujos intrasistémicos file necesario validar previamente la existencia
de los componentes, interacciones, y en consecuencia la estructura del ecosistema. Para
esto, se comparé el modelo propuesto en la Figura 2 con los resultados obtenidos en el
mueétreo, utilizando como criterio la constancia temporal de cada componente en el
ecosistema, en términos de sus respectivas biomasas, y la existencia de transferencia de

carbono érganico entre los componentes, demostrado experimentalmente.

2.1 Componentes del ecosistema

La biomasa de los autétrofos presenté variaciones intranuales significativas, pero no
interanuales (Figura 18, ANDEVA ANIDADO meses: F=7,98, gl= 8, P < 0,001; afios:
F=2,02, gl=1, P > 0.05). En el mes de Diciembre de 1996 se determiné Ia mayor biomasa
en este componente (2,24 + 1,6 gr ¢/m?), siendo significativamente diferente de los meses

restantes.

La biomasa de los descomponedores presentd variaciones intra e interanuales
significativas (Figura 19, ANDEVA ANIDADO meses: F= 6,38, gl= 8, P < 0,001; afios:

F=455, gi=1,P <0,05). Los meses de Septiembre de 1995 y Diciembre de 1996
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Figura 18.- Biomasa de Autétrofos versus meses del afio. Cada punto represénta el
promedio de ocho muestras obtenidas durante un dia. Las lineas verticales representan =

una desviacién estindar.
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presentaron los valores de biomasa mas altos (0,0085 + 0,0018 gr ¢/m?; 0,0154 + 0,0057

gr ¢/m?, respectivamente).

La biomasa de los colectores presenté variaciones intra e interanuales significativas
(Figura 20, ANDEVA ANIDADO meses: F= 24,89, gl= 6, P < 0,001; afios: F= 4,28, gl=
1, P <0,05). Los valores mas altos de biomasa se determinaron en los meses de Junio de

1995 (5,174 +2,58 gr c/m?) y Febrero de 1996 (3,145 +1,78 gr c/m?).

La biomasa de los fragmentadores present6 variaciones intraanuales significativas, pero
no interanuales (Figura 21, ANDEVA ANIDADO meses: F= 6,91, gi= 8, P < 0,001;
afios: F= 0,46, gl= 1, P > 0,05 ). Los meses de Julio y Diciembre de 1995 y Octubre de

1996 presentaron los valores mayores de biomasa.

La biomasa de los herbivoros presenté variaciones intra e interanuales significativas
(Figura 22, ANDEVA ANIDADO meses: F= 8,13, gi= 8§, P < 0,001; afios: F= 5,88, gl=
1, P < 0,05). Durante el afio 1995, las mayores biomasas ocurrieron en los meses de
Junio y Julio (0,83 + 0,51 gr ¢/m? y 0,63 + 0,41 gr ¢/ m?, respectivamente), mientras que
durante 1996 los meses de Abril y Diciembre fueron los que presentaron los mayores -

valores de biomasa (0,82 % 0,56 gr ¢/ m?y 7,26 = 3,11 gr ¢/m?, respectivamente).
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La biomasa de los depredadores present6 variaciones intranuales significativas, pero no
interanuales (Figura 23, ANDEVA ANIDADO meses: ]E*‘= 3,96, gi= 8, P < 0,01; afios:
F=0.85, gl= 1, P > 0.05). Los mayores valores de biomasa se determinaronﬂ en los meses
de Junio de 1995 y Abril de 1996 (2,15 + 2,58 gr ¢/m* y 2,55 = 0,63 gr c/m?,

respectivamente).

Los depredadores tope, como componente, estuvieron presentes durante todo el periodo
de estudio y al igual que los demas componentes, presentaron Vvariaciones temporales
intranuales (Figura 24). Durante el afio 1995 las mayores biomasas se determinaron en
los meses de Julio y Diciembre, mientras que el mes de Abril tuvo los valores mas altos

para el afio 1996.

Al considerar la biomasa total presente en el ecosistema l6tico, se encontraron
variaciones intraanuales significativas, pero no interanuales (Figura 25, ANDEVA F=
3,93, gl= 7, P < 0,001). Los mayores valores de biomasa ocurrieron en los meses de

Junio de 1995 y los meses Abril y Diciembre de 1996.
2.2 Relaciones entre componentes

Se determiné experimentalmente la existencia de transferencia de carbono 6rganico entre

los componentes que eran permanentes en la estructura del ecosistema.
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Figura 23.- Biomasa de Depredadores versus meses del afio. Cada punto representa el
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Los resultados de los experimentos de fertilizacion in situ de los autétrofos se detallan en
la Figura 26. El andlisis de los resultados mostr6 un incremento significativo en la
biomasa de los autétrofos después de 45.dias de exposicion, como consecuencia de la
aplicacién de nitrato a los bioensayos (NOs, ANDEVA F=7,488, gi= 2, P < 0,005), ain
cuando no se detectaron diferencias significativas con la aplicacion de ortofosfato soluble
(POs, ANDEVA F= 0,464, gl=2, P > 0.05) y con la aplicacién simultinea de ambos
nutrientes en diferentes concentraciones (POs x NO;, ANDEVA F= 1,537, gi=4, P >

0,05).

Los resultados de los experimentos de herbivoria sobre los autétrofos se detailan en la
Figura 27. La biomasa de autétrofos, medid:a como g Clorofila-a/cm?, fue
significativamente menor en la condicion de alta densidad de herbivoros (400
individuos/m?), que la situacién control (ANDEVA F= 6,7, gl= 2, P <0,05). En
cambio, en la condicién con baja densidad (100 individuos/m?), similar a la determinada
en el sitio de estudio, no se encontraron diferencias significativas con.el control.

Los descomponedores utilizan diferentes tipos de sustratos orgénicos como fuente
energética (materia orgénica autoctona y aléctona). Sin embargo, existen diferencias
significativas en Ia productividad alcanzada al degradarlos (Figura 28, ANDEVA F=
9,38, gl= 1, P < 0,01). La Produccion de Biomasa Bacteriana (PBB) determinada en

materia organica autéctona (“perifiton”) fue significativamente mayor que la determinada
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ind./500cm?). Cada punto representa el promedio de tres réplicas. Las lineas verticales

representan + una desviacion estandar.
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Figura 28.- Determinacién de la Produccion de Biomasa Bacteriana versus
materia organica autOctona y aléctona (discos 2 cm®) con diferentes tiempos de
incubacion. Los puntos representan el promedio de 10 discos. Las lineas verticales
representan + una desviacion estidndar. Factores de conversion utilizados: Tasa de
incorporacién de Timidina (0.033 nmol/lh), Conversién celular (1.1*10° cél./nmol
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en materia orgénica aloctona, esta diferencia se incrementa a medida que aumenta el

tiempo de exposicién de la materia orgénica aléctona en el agua.

La actividad metabélica de los descomponedores genera productos orgdnicos muy
diversos, los que podrian ser utilizados por los autétrofos como fuente de nutrientes
(Findlay y col., 1986). Los resultados obtenidos para verificar la existencia de esta via
de transferencia de energia se detallan en la Figura 29. Al comparar las pendientes
obtenidas en la situacién control y en el tratamiento con la aplicacion de antibiéticos, no
se encontraron diferencias significativas en las tasas fotosintéticas de los autétrofos
(ANCOVA F= 231, gi=7, P> 0,05). Por ende, no se obtuvieron evidencias de la
existencia de esta relacién entre los Descomponedores => Autéirofos, propuesta

inicialmente en el modelo de la Figura 2.

De la misma forma que los autétrofos podrian, potencialmente, utilizar los productos de
excrecién de los descomponedores, estos tltimos podrian usar como fuente de carbono
orgénico los exudados generados por las microalgas. Para verificar la existencia de esta
via de transferencia de energia y materiales desde los aut6trofos hacia los
descomponedores, se realizd un experimento que consistia en incorporar carbono
inorganico marcado radioactivamente (**C) a los autétrofos y luego incubarlo con los
descomponedores, de manera de detectar la presencia de este marcador en la fraccion de
tamatios correspondiente a los descomponedores, habiéndose eliminado previamente todo

el carbono inorgénico marcado no absorbido. Los resultados sefialan la presencia del
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marcador radioactivo en todas las fracciones de tamafios, siendo la concentracién del
marcador significativamente mayor en los tratamientos que en los controles (Figura 30,
t= 9,35, n= 12, P <0,05). En particular, ._la fraccion de tamafios entre 0,2 - 0,45 pm, Ia
cual corresponde al intervalo de tamafios de los descomponedores encontrados en este
estudio, incorpor6 un 6 % de la concentracion del marcador radioactivo asimilado por
los aut6trofos . Los descomponedores estarian, por lo tanto, utilizando los exudados

producidos por los aut6trofos , como una fuente de carbono organico autdctono.

Los andlisis de los contenidos estomacales de los colectores, fragmentadores,
depredadores y depredadores tope se detallan en las Figuras 31 y 32. Los colectores
consumen aut6trofos y materia organica particulada fina (“MOPF”), consumiendo una
proporci6n significativamente mayor de FPOC (Figura 31.a, ANDEVA P <0,001; F=
72.42; gl = 5). No se encontraron diferencias significativas en la proporcién en que los
autétrofos y COPF eran consumidos entre los diferentes meses (ANDEVA P > 0,05;F =
0,021; gl = 4). Los fragmentadores consumen restos vegetales de macréfitas acusticas y
materia orgdnica particulada gruesa (“MOPG”), consumiendo una fraccion
significativamente mayor de MOPG (Figura 31.b, ANDEVA P < 0,001; F =48.76; gl =
6). No se encontraron diferencias significativas en la proporcién en las que macréfitas y
MOPG eran consumidos e;1tre los diferentes meses (ANDEVA P > 0,05; F = 0,0; gl =5). ‘
Los herbivoros consumen exclusivamente autétrofos (“microalgas bent6nicas™). Los

depredadores consumen colectores, fragmentadores y herbivoros, existiendo diferencias

significativas en la proporcién en que éstos son consumidos (Figura 31.c, ANDEVA P <
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0,001; F = 22,83; gl = 14). Los depredadores consumen una Pproporcion

significativamente mayor de colectores, en relacion a los fragmentadores y herbivoros.

Los depredadores tope incluyen en su dieta colectores, fragmentadores, herbivoros y
depredadores, existiendo diferencias significativas en la proporcién en que un
determinado recurso es consumido entre los diferentes meses (Figura 32, ANDEVA P <
0,001; F =53,25; gl =9). Los colectores y depredadores son utilizados como recurso en

forma permanente, mientras que los herbivoros y fragmentadores, sélo ocasionalmente.

En la Figura 33 se sefialan interacciones entre componentes que fueron eliminadas y
otras incorporadas a la estructura del modelo, después de su verificacién experimental.
En relacion al mecanismo de interaccién entre la productividad primaria y la
mineralizacion, es posible sefialar que los descomponedores utilizan como fuente de
carbono orgénico productos excretados por los autétrofos . Por otra parte, no existen
evidencias para establecer la via de transferencia en sentido contrario (Descomponedores

= Autétrofos ).
3. Produccion de los componentes
Con el propésito de establecer patrones temporales en la dindmica del ecosistema Idtico,

se realizé una ordenacion temporal de los meses en funcién de la similitud de los valores

de las variables respuesta tanto fisicas, quimicas como biologicas. El andlisis consistié en
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utilizar el método de andlisis multivariado de componentes principales (Pla, 1986). Todos
los andlisis de componentes principales realizados fueron significativos (p < 0,05), en
donde los tres primeros componentes daban cuenta de valores superiores al 74,9 % de la
variabilidad global (PC; = 32,95 %; PC; = 25,95 % y PC; = 16,0). Los resultados se
muestran en la Figura 34, en donde se observan los diferentes meses agrupados en
funcién de sus diferencias especificas y la variabilidad global. Se formaron tres
agrupaciones: i) Julio de 1995, Abril de 1996 y Julio de 1996 (Periodo A); ii) Septiembre -
de 1995, Diciembre de 1995 y Noviembre de 1996 (Periodo B) y iii) Diciembre de 1996
(Periodo C). Los tres periodos identificados a través del andlisis multivariado fueron
utilizados para establecer patrones temporales en los balances de masas en el ecosistema
re6filo. Los meses restantes se ubicaron en torno al origen, por lo cual no fueron
considerados en los andlisis posteriores. Los periodos A, B y C corresponden a eventos
claramente definidos en el hidrograma del rio Clarillo (Figura 11). El-periodo A
representa condiciones invernales, con bajas temperaturas y caudales altos, en cambio, los
periodos B y C corresponden a condiciones estivales, con temperaturas altas y caudales
bajos. El periodo C representa una condicion particular, en la cual se registraron
caudales del rio extremadamente reducidos (Flujo base). A partir de la definicion
temporal de los periodos A, B y C, se determind la produccién de cada uno de los |
componentes presentes en la estructura del ecosistema. La productividad primaria
presenté variaciones significativas deniro y entre los distintos periodos (Figura 35,

ANDEVA ANIDADO horas: F= 158,20, gl=6, P < 0,001; periodos:
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Figura 34.- Analisis de Componentes Principales considerando las variables abioticas y
bidticas medidas en todos los meses de muestreo.
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Figura 35.- Productividad Primaria de los Autétrofos versus horas del dia. Cada punto
representa el promedio de nueve mediciones. Las lineas verticales representan + una
desviacion estindar. Las diferentes curvas corresponden a los periodos identificados
con el Analisis de Componentes Principales.
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F= 94,27, gi=12, P < 0,001). Los valores més altos se determinaron en el periodo C y
los menores en el periodo A. Los tasas fotosintéticas promedio diarias por periodo,
obtenidas por integracién cuadratica, entregaron valores de 0,32; 0,51 y 6,49 mg c/m?

dia, respectivamente.

La produccion de los descomponedores present6 variaciones significativas dentro y entre
los distintos periodos (Figura 36, ANDEVA ANIDADO horas: F= 64,008, gl=6, P <
0,001; periodos: F=9,45, gl=13, P <0.001). No se observaron diferencias significativas
entre el periodo B y C, pero ambos periodos presentaron una produccién

significativamente mayor que la determinada en el periodo A.

La produccion de los herbivoros presenté variaciones significativas entre los distintos
periodos (ANDEVA F= 16,42, gi=2, P < 0,01). Los periodos A y B tuvieron
producciones diarias significativamente menores que el periodo C (Figura 37). Los
resultados de las estimaciones de la produccién diaria de los colectores se presentan en la
figura 38. Entre los periodos no se encontraron diferencias significativas (ANDEVA,
F= 0,48, gl= 2, P > 0,05). Los fragmentadores preseﬁtaron variaciones significativas en
la produccion diaria entre los diferentes periodos (Figura 39, ANDEVA F= 22,68, gl= 2,

P <0,05). Los periodos B y C tuvieron producciones diarias mayores que el periodo A.
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Figura 36.- Produccion de Biomasa Descomponedores versus horas del dia. Cada
punto representa el promedio de nueve mediciones. Las lineas verticales representan +
una desviacién estandar. Las diferentes curvas corresponden a los periodos
identificados con el Anélisis de Componentes Principales.
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Figura 37.- Produccién Secundaria de Herbivoros versus periodos. Cada punto
representa el promedio de ocho réplicas. Las lineas verticales representan £ una
desviacion estandar. Las barras representan el Modelo de Crecimiento Instantdneo
(Benke y col., 1984) y Anual (Morin y Bourassa, 1992).
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Figura 39.- Produccién Secundaria de Fragmentadores versus periodos. Cada punto
representa el promedio de ocho réplicas. Las lineas verticales representan + una
desviacion estandar. Las barras representan el Modelo de Crecimiento Instantineo

(Benke y col, 1984) y Anual (Morin y Bourassa, 1992).
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En la Figura 40 se describen los resultados obtenidos para la estimacion de la
produccién diaria de los depredadores a través del método de produccién anual. Se
encontraron diferencias significativas entre los periodos, en donde el periodo A presentd
valores de produccion secundaria mayores :que los periodos By C (ANDEVA F= 4731,
gl= 2, P < 0,001). La produccién diaria de los depredadores presenté variaciones
significativas entre los periodos (ANDEVA F= 27,25, gi= 2, P <0,001). Los periodos B
y C tuvieron producciones diarias significativamente menores que el periodo A, de

acuerdo al método de produccion anual.

La Figura 41 muestra la produccion diaria determinada para los depredadores tope a
través del método de produccién anual. Se encontraron diferencias significativas entre los
periodos, en donde el periodo A present6 valores de produccién secundaria mayores que

los periodos By C (ANDEVA F=179,63, gi=2, P <0,01).

4. Balance de masas del carbono organico

A partir de las determinaciones de la biomasa y produccién de carbono organico, se
realizaron los balances de masas para cada componente, en donde la suma de los flujos
que entran a un determinado compartimiento es igual a los flujos de salida del mismo.

Considerando como condiciones de borde el estado estable del ecosistema. Con el

programa de simulacion ECOPATH II™ (ver seccién 3.4) se estim6 el flujo de carbono
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Figura 41.- Produccion Secundaria de Depredadores Tope versus periodos. Cada
punto representa el promedio de ocho réplicas. Las lineas verticales representan + una
desviacion estandar. Las barras representan el Modelo de Crecimiento Anual (Morin y
Bourassa, 1992).




94

organico diario que pasa a través y entre los diez componentes del ecosistema 16tico
(Figura 33), permitiendo evaluar la magnitud del carbono que es transferido a partir de Ia

materia orgénica autdctona y aloctona.

Los balances de masa del carbono orgénico fueron realizados para los periodos A, By C,
considerando los valores promedios de cada una de las variables incluidas en el modelo.
Para lograr el ajuste del mismo, fue necesario calibrar los pardmetros considerando Ia

variabilidad encontrada en los resultados.

En la Tabla 4 se muestran los datos que fueron ingresados al modelo, correspondientes al
periodo A. Las interacciones incorporadas corresponden a las descritas en las Figuras 31
y 32. El ajuste del modelo permiti6 calcular las eﬁciencia; ecotréficas (EE) de cada uno
de los componentes, a"partir de los cuales es posible observar que durante este periodo
el 45 % de la produccién de los autétrofos fue consumida principalmente por los
herbivoros, la fraccién restante contribuyé a la biomasa de detritus (COPF). El 84 % de
la producci6n de los colectores es consumida por los depredadores y depredadores tope,
mieniras que la produccion de los fragmentadores es consumida s6lo en un 21 % por los

depredadores. Los depredadores tope contribuyen con la totalidad de la produccion al '

componente de detritus.

Los flujos de carbono orgénico entre los diferentes componentes calculados para el

periodo A, se muestran en la  Figura 42. En el diagrama de flujo es posible observar que
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Tabla 4.- Datos de entrada del ECOPATH II para el modelo del ecosistema de rio
Clarillo, correspondiente al periodo A. En donde: P/B es la razén entre produccién y
biomasa; Q/B es la razén entre consumo y biomasa y EE es la eficiencia ecotrofica
(formaci6n de detritus). (*) datos estimados por ECOPATH II. ** datos obtenidos de

Jergensen y col. (1991).

COMPONENTE Biomasa PB Q/B ** EE*
gremw’)  (dia?) (dia™)

Autétrofos 0,497 0,3 0,0 (0,446)
Herbivoros 0,657 0,017 0,061 (0,103)
Descomponedores 0,003 0,5 1,9 0,0)
Colectores 1,1 0,025 0,12 (0,835)
Fragmentadores 0,77 0,014 0,07 0,213)
Depredadores 1,35 0,004 0,017 (0,639)
Depredadores tope - 2,3 0,001 0,003 (0,0)
Detritus (COPF) 0,1 - - (0,645)
CoDb 0,889 - - -
COPG 0,513 - - -
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Ia estructura del ecosistema presenta aportes de materia orgénica autoctona (autdtrofos)
y aléctona (COPG, COD, CPOF), siendo estos tltimos mayores en biomasa. Los
autétrofos presentan una produccién neta de carbono organico, mientras que COPF
presenta un reciclamiento intrasistémico importante de carbono, ya que recibe aportes
desde los demas grupos funcionales. Esta condicién permite sustentar la alta tasa de
consumo de carbono que presentan los colectores sobre el COPF (Q= 0,132), los
colectores tienen la mayor produccion entre todos los componentes del ecosistema. Los
depredadores y depredadores tope utilizan como fuente directa de carbono, los colectores
y fragmentadores y por transferencia indirecta los aportes de los otros grupos

funcionales.

En la Tabla 5 se muestran los datos correspondientes al periodo B. En este periodo el
17 % de la produccién de los autétrofos fue consumida por los herbivoros, la fraccién
restante contribuyé a la biomasa de detritus (COPF). El-83 % ée la produccion de los
-colectores fue consumida por los depredadores y depredadores tope, en cambio, la
produccion de los fragmentadores fue consumida sélo en un 17 % por los depredadores
y depredadores tope. Los fragmentadores y depredadores tope presentaron las mayores
biomasas del periodo. Los herbivoros, descomponedores y depredadores tope
contribuyeron con la totalidad de la produccion al detritus, debido basicamente a la
ausencia de interacciones con los otros componentes. Los flujos de carbono organico
entre los diferentes componentes calculados para el periodo B se muestran en la Figura

43. En el diagrama de flujo es posible observar que los fragmentadores tienen las




Tabla 5.- Datos de entrada del ECOPATH II para el modelo del ecosistema de rio
Clarillo, correspondiente al periodo B. En donde: P/B es la razén entre produccién y
biomasa; Q/B es la razén entre consumo y biomasa y EE es la eficiencia ecotréfica
(formacién de detritus). (*) datos estimados por ECOPATH II. ** datos obtenidos de

Jorgensen y col. (1991).

COMPONENTE Biomasa P/B Q/B ** EE *
(gr o/m?) (dia™) (dia™)

Autétrofos 0,27 1,9 0,0 0,174)
Herbivoros 0,13 0,01 0,035 0,0)
Descomponedores 0,004 0,7 2.5 (0,0)
Colectores 0,66 0,022 0,075 (0,831)
Fragmentadores 1,363 0,05 0,18 0,017)
Depredadores 0,153 0,022 0,075 (0,859)
Depredadores tope 1,446 0,001 0,004 0,0)
Detritus (COPF) 1 - - 0,07)
COD 1,174 - - -
COPG 1,379 - -
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mayores tasas de consumo y produccion, utilizando como fuente de carbono el COPG
(70 %) y los autdtrofos (30 %), produccién que se acumula progresivamente en el
detritus (COPF). Proporcionalmente los colectores y herbivoros disminuyeron su
importancia relativa en la transferencia de:carbono orgénico a través de la estructura del
ecosistema, lo cual redund6 en las bajas tasa de consumo y produccion determinadas en

los depredadores y depredadores tope.

En la Tabla 6 se muestran los datos correspondientes al periodo C. En este periodo se
observé un incremento significativo de la biomasa de los autétrofos , sin embargo,
solamente el 2 % de la produccién fue consumida por los herbivoros. El 13 % de Ia
produccion de los herbivoros se acumulé como biomasa en el detritus (COPF) y
aproximadamente el 80 % fue exportada del ecoéistema. El 60 % de la produccion de los
colectores contribuyé al detritus, en cambio, el 94 % de la produccién de los
depredadores fue consumida por los depredadores tope. Los flujos de carbono organico
entre los diferentes componentes calculados para el periodo C, se muestran en la Figura
44. La biomasa y produccion de los autdtrofos y herbivoros aumenté significativamente
en relacion a los otros componentes, aun cuando este incremento no se transfirié en la
misma proporcién a los demds componentes. Durante este periodo, se observé un

incremento de los flujos intrasistémicos hacia el detritus (COPF).

En la Tabla 7 se detallan los indices que describen la organizacién global del ecosistema

en cada uno de los periodos. El flujo total de carbono orgénico difiere entre los distintos
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Tabla 6.- Datos de entrada del ECOPATH II para el modelo del ecosistema de rio
Clarillo, correspondiente al periodo C. En donde: P/B. es la razon entre produccion y
biomasa; Q/B es la razon entre consumo y biomasa y EE es la eficiencia ecotrofica
(formacion de detritus). (*) datos estimados por ECOPATH II. ** datos obtenidos de

Jorgensen y col. (1991).

COMPONENTE Biomasa P/B Q/B ** EE *
(gr o/md) (dia™) (dia™)

Autotrofos 2,24 2,899 0,0 (0,019)
Herbivoros 6,0 0,003 0,011 (0,867)
Descomponedores 0,015 0,68 2,35 (0,0)
Colectores 1,639 0,009 0,032 (0,402)
Fragmentadores 0,045 0,8 2,8 0,017)
Depredadores 0,2 0,006 0,03 (0,937)-
Depredadores tope 0,25 0,002 0,009 (0,0)
Detritus (COPF) 1,0 - - - (0,006)
COD 2,67 - - -

COPG_ 1,14
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Tabla 7.- Indices de la organizacion del ecosistema I6tico, obtenidos a través del

balance de carbono para los diferentes periodos (gr ¢ / m? dia).

INDICES PERIODO A PERIODO B PERIODO C
2. Consumos intrasistemas 0,26 0,32 0,28
2. Flujos respiratorios 0,15 0,17 0,15
2. Produccién 0,18 0,56 6,57
Flujo total 0,59 1,06 6,94
Produccion Primaria neta 0,15 0,51 6,49
Biomasa Total 6,67 4,02 10,38
Ascendencia total 0,84 1,07 1,98
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periodos, con valores de 0,596; 1,061 y 6,938 gr c/m? dia, para los periodos A, B yC,
respectivamente. Las diferencias estin dadas por la variaciones en la produccion de los
diferentes componentes, los que no estdn directamente relacionados con Ia biomasa total
presente en cada periodo.

El incremento en los aportes relativos de carbono orgénico autéctono durante los
periodos B y C, estuvo acompafiado con aumentos en la ascendencia y por consecuencia
en la organizacién del ecosistema (Tabla 7), sin embargo, no se observaron incrementos

proporcionales en los consumos intrasistémicos.

Al comparar los diferentes periodos, se puede observar que existen diferencias
temporales en la cantidad relativa de carbono orgénico aléctono y autéctono que fluye a
través de la estructura dél ecosistema I6tico (Tabla 8), sin embargo, en todos los casos
la materia organica aléctona fue la principal fuente de carbono para la mayoria de los
componentes. El carbono orgénico autéctono contribuy6 en forma permanente al flujo

total del ecosistema, en particular, durante el periodo C.
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Tabla 8.- Flujos producidos a partir de fuentes de carbono orgénico autéctono y

aléctono en los diferentes periodos.

PERIODO BIOMASA TOTAL FLUJO DESDE FLUJO DESDE
(gr ¢/m?) FPOC + CPOC AUTOTROFOS
(%) (%)
A 6,68 72 28
B 4,03 95 5
C 10,038 o) 28




106

DISCUSION

1. El modelo

En esta tesis se postula que cambios temporaleér en los aportes relativos de materia
orgénica aléctona y autéctona afectan la organmizacion de los ecosistemas l6ticos, sin
embargo, para someter a prueba dicha hipétesis es necesario en primer lugar contrastar
la estructura de modelo propuesto (Figura 2), en cuanto a la existencia de los
componentes y relaciones funcionales. Los resultados obtenidos en el desarrollo de Ia
tesis permitieron establecer que todos los componentes del modelo (Figura 2) estin
presentes en el ecosistema I6tico de rio Clarillo en forma permanente, ain cuando existial;
diferencias significativas en términos de-.las reiaciones funcionales  observadas

experimentalmente entre los componentes y las propuestas inicialmente en el modelo

(Figura 33).

Las principales modificaciones a la estructura del modelo se originaron en los
experimentos disefiados para determinar las relaciones funcionales entre los aut6trofos
y los demas componentes del ecosistema (Figura 31). Los resultados obtenidos
mostraron que los autétrofos no utilizan directamente carbono organico al6ctono
proveniente de la degradacion heterotréfica realizada por los descomponedores (COD),

sino, mas bien, a través de la absorcién de carbono organico aléctono respirado
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previamente por otros componentes del ecosistema (“carbono orgénico al6ctono
reciclado™). Sin embargo, la principal fuente de carbono para los autétrofos corresponde
al carbono inorganico disuelto en el agua, originado principalmente por intercambio de
CO, con la atmésfera. A diferencia de lo propuesto por Cummins y col. (1973), el
carbono organico autéctono producido por los autétrofos es utilizado directamente por
los herbivoros, fragmentadores, colectores y predadores. En cambio, los depredadores
tope no utilizan directamente el carbono orgénico aut6ctono, ya que éstos obticnen el
carbono organico desde los fragmentadores, colectores, predadores y no desde los
autétrofos y/o herbivoros. Estos resultados permitieron modificar el modelo propuesto
en la figura 2, conlo cual represent6 en forma més precisa la estructura del ecosistema
Iético de rio Clarillo. El modelo modificado (Figura 33) fue utilizado posteri(;rmente

para evaluar cambios temporales en la organizacion del ecosistema 16tico.

2. Variacion temporal en la estructura del ecosistema

A diferencia de lo observado en el ecosistema 16tico de rio Clarillo, los aut6trofos no
son un componente conspicuo de la estructura de los ecosistemas 16ticos ubicados en
bosques templados del hemisferio norte (Cummins y col., 1973; Merrit y Cummins, 1996; -
Palmer y col., 1993; Grubaugh y Wallace, 1995). Al respecto, algunos autores sostienen
que la presencia de los autdtrofos en tales ecosistemas, estaria limitada por la baja

disponibilidad de radiacion solar y nutrientes, incluso en ecosistemas 16ticos con escasa
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cobertura de vegetacion ripariana (Cummins y col. 1973; Peterson y col., 1983). Los
autdtrofos serian por tanto un componente poco comin en la estructura de ecosistemas
16ticos ubicados en rios de tipo ritrénicos y ademas, con escasa importancia en los ﬂﬁjos
de materia y energia. Pese a ello, existe abundante evidencia que destaca la importancia
que cumplen los autdtrofos en estos ecosistemas, ain en aquellos con escasa
disponibilidad de radiacion solar (Hornick y col., 1981; Mayer y Likens, 1987; Wallace y
Webster, 1996). Los resultados obtenidos en esta tesis muestran que los autétrofos
forman parte constante de la estructura del ecosistema de rio Clarillo (Figura 18),
incluyendo periodos con: i) limitacién de radiacién solar incidente, como ocurre en
primavera donde se produce sistemdticamente en el rio Clarillo un incremento
significativo de los s6lidos totales en suspension por aporte nival, que disminuyen la
peneﬁmién de la luz al agua (Figura 12; Caldichoury, 1995) y ii) baja disponibilidad de
nutrientes, con periodos con concentraciones de NO; menores a 10 pg/ly razones de

N/P < 5,7 (Figura 15).

Los resultados de esta tesis muestran que los aut6trofos estuvieron limitados por la
disponibilidad de nitrégeno durante los experimentos de fertilizacién in situ realizados en
verano, periodo en el cual se determiné la mayor biomasa de los antétrofos (Figura 26).
Sin embargo, el fosforo soluble es el nutriente inorgénico comiinmente considerado
como limitante de la produccion primaria en ecosistemas dulceacuicolas (Schindler,
1977). Hechy y Kilham (1988) sefialan que el fésforo, hierro y cobalto son los tinicos

elementos que se encuentran en proporciones similares entre el agua y la composicion
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quimica de los autétrofos, esto establece por consiguiente a dichos elementos Ia
condicién de potenciales nutrientes limitantes de la produccion primaria en los
ecosistemas 16ticos. Aun cuando el estudio de Hechy y Kilham (1988) consider6
solamente al fitoplancton, existen numerosos estudios que sefialan que €l fésforo es el
nutriente limitante de la produccion primaria en los ecosistemas Ioticos (Peterson y col.
1983; Bothwell, 1989). Fairchield y col. (1985) demostraron que tanto el nitrégeno
como el fosforo limitan el crecimiento de perifiton. Fisher y Grimm (1991) sefialaron que
el nitrdgeno limita la produccion primaria en ecosistemas l6ticos ubicados en cuencas

con abundantes depésitos geoldgicos de f6sforo.

La condicién de nutriente “limitante” depende del estado fisiolégico que presenten los
autdtrofos y la diéponibi]idad de estos recursos en los ecosistemas, esta condicién
necesariamente cambia con el tiempo, por lo cual el fosforo, nitrégeno u otros elementos
pueden llegar a ser limitantes de la produccion de los aut6trofos. En el ecosistema l6tico
del rio Clarillo la razén de masas entre las formas biologicamente disponibles de
nitrogeno y fosforo fueron permanentemente < 7,0, segin lo establecido por la razén de
Redfield el nitrogeno seria el potencial nutriente limitante de la produccion de los
autétrofos, esto fue ademds confirmado con los experimentos de fertilizacion in situ
(Figura 26). Las altas biomasas de autétrofos determinadas durante el mes de diciembre
de 1996 fueron coincidentes con incrementos en la concentracién de nitrato en el

ecosistema.
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Los autétrofos en el ecosistema de rio Clarillo son una fuente permanente de carbono
orgénico autdctono, recurso que es utilizado directamente por los herbivoros. Sin
embargo, la herbivoria no afecté significativamente la biomasa de los autétrofos a las
densidades determinadas en el ecosistema (Figura 27). Gregory (1983) demostrd, a
través de experimentos de remocién, que los herbivoros pueden reducir
significativamente la biomasa de los autdtrofos, pero este efecto depende de la razén
existente entre la biomasa de ambos componentes. Numerosos estudios realizados en
ecosistemas l6ticos han evidenciado incrementos en la biomasa de los herbivoros después
de Ia adicién de nutrientes y/o la mayor disponibilidad de radiacién solar incidente
(Wallace y Webster, 1996; Hill y col. 1995). Estos antecedentes permiten establecer que
los herbivoros en los ecosistemas 16ticos ubicados en ambientes fluctuantes, no afectan
significativamente la biomasa de los aut6trofos. Fisher y col. (1982) plantearon que este
patron es el resultado de los mayores tiempos de respuesta de los herbivoros a cambios
en la biomasa de los autétrofos. El tiempo de respuesta de los herbivoros esta limitado
por la frecuencia y intensidad de los eventos hidrologicos que ocurren sistematicamente
en los ecosistemas I6ticos (Fisher y col, 1982). Sin embargo, en ambientes poco
fluctuantes la presién de herbivoria podria afectar signiﬁcativame;lte la biomasa de los

autotrofos.

De este modo, los factores que determinan la respuesta funcional de los autétrofos en la
estructura del ecosistema 16tico de rio Clarillo son més bien agentes forzantes externos

(g). nutrientes, radiacién solar) y no las interacciones fimcionales generadas entre los
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liiferentes componentes de la estructura. Los experimentos de fertilizacion demostraron
que durante los periodos estivales la produccion de los autétrofos estaba limitada por la
disponibilidad de nutrientes y que los:herbivoros no afectaban significativamente la
' biomasa de este componente, estos resultados establecen el mecanismo explicativo de
los cambios observados en la estructura del ecosistema en los diferentes periodos
(Figuras 42, 43 y 44). Durante el periodo de mayor produccién de los autétrofos
(periodo C) no se observaron cambios significativos en la estructura del ecosistema,
dados por modificaciones en el tamafio de los componentes (ej. herbivoros) y/o
relaciones funcionales. La naturaleza de los componentes bidticos, en este caso particular
referida a los herbivoros, determino que la estructura del ecosistema no se modificara

significativamente en respuesta a los cambios en la biomasa de los autétrofos.

La biomasa de los herbivoros es utilizada directamente por los colectores,
depredadores e indirectamente por los depredadores tope, ademés de contribuir a la
formacién de carbono orgénico particulado fino (Figura 31). Estos componentes utilizan
por lo tanto carbono orgédnico aléctono y autéctono para generar sus respectivas
biomasas. Los resultados de esta tesis son contrarios a los sefialados por otros autores
que establecen que los colectores y depredadores utilizan exclusivamente carbono .
organico aléctono (Cummins y col. 1973, 1974; Cummins y Wilbach, 1985). Ambos
componentes utilizan como fuente de carbono la materia orgénica aléctona y autoctona

en funcion de su disponibilidad en el ecosistema (Mihuc y Minshall, 1995), aiin cuando
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los resultados muestran que estos componentes utilizan una proporcién mayor de

carbono organico alctono.

El carbono orgénico aloctono que ingresa al ecosistema I6tico es utilizado directamente
por los fragmentadores y descomponedores, ademas de contribuir a la formacion de
carbono orgéanico disuelto (Figura 31). Los fragrri%ntadores son el tnico componente de
la estructura del ecosistema que utilizan exclusivamente carbono cﬁ‘ga’.nico aléctono. De
esta manera, se observa una estrecha relacion entre la biomasa de los fragmentadores y el
carbono orgéanico particulado grueso. En cambio, los descomponedores utilizan ademas
carbono organico disuelto producido en parte por los autdtrofos, interaccion que fue
comprobada experimentalmente durante el desarrollo de esta investigacion (Figura 28).
Los descomponedores generan incluso mayores biomasas utilizando carbono orgéanico
autéctono que al()cton(;. La biomasa producida por los fragmentadores es utilizada
directamente por los depredadores, depredadores tope e indirectamente por los
colectores, ya que estos tltimos consumen carbono orgénico particulado fino generado

parcialmente por los fragmentadores.

%

En la estructura del ecosistema de rio Clarillo existen componentes que utilizan

-

~—

exclusivamente carbono organico aléctono 0 autdctono, pero la mayoria de ellos utiliza
ambas fuentes de carbono orgénico, existiendo una fraccion importante del carbono
organico que es reciclado activamente a través de Ia estructura del ecosistema. Incluso

los autétrofos podrian estar utilizando carbono orgénico alctono al utilizar bicarbonato
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como fuente de carbono inorgdnico, ya que éste en parte puede ser atribuido a la
produccién de dioxido de carbono por la respiracion de los demas componentes del

ecosistema (Figura 16).

La mayoria de los componentes funcionales del ecosistema l6tico de rio Clarillo y en
particular los “consumidores™ presentaron variaciones temporales significativas en sus
biomasas, atn cuando se encontraron bajas correlaciones con la disponibilidad -de sus
respectivos recursos. Al respecto, Caldichoury (1995) sefialé que este patrén podria ser
el resultado de que los recursos no son limitantes en los ecosistemas 16ticos ubicados en
rios ritronicos de Chile Central, sino mas bien, las condiciones abi6ticas asociadas a las
variaciones en los caudales limitarian Ia producci6n biologica. Growns y Davis (1994)
demostraron estrechas relaciones entre la biomasa de los componentes y parametros

hidrolégicos del rio. Ward y Stanford (1983) sefialaron que, cambios en la estructura de »J)

los ecosistemas 16ticos son explicados principalmente por las variaciones temporales en
el caudal de los rios. El caudal de los rios es una variable que afecta los flujos totales d
materiales y energia en los ecosistemas I6tiCos, sin embargo, en el contexto del trabajo
realizado en esta tesis el caudal es considerado como una variable externa al ecosistema
que afecta principalmente los flujos intersistémicos y no a los flujos intrasistémicos

—_—

planteados en esta investigacion.

En resumen, Ia estructura del ecosistema de rio Clarillo presenta componentes que

utilizan carbono orgénico de origen aléctono y autéctono para generar sus respectivas
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biomasas, el que en gran medida es reciclado a través de la estructura del ecosistema.
Dicha estructura presentd variaciones temporales significativas, en cuanto al niimero de
componentes, tamafio de los componentes (“biomasa™) e interacciones entre los
componentes, fluctuando entre ocho y diez componentes. En este contexto, el modelo
represento adecuadamente las variaciones temporales en 1a estructura del ecosistema, las
cuales fueron principalmente resultado de cambios en los aportes relativos de materia

organica aléctona y autdctona.
3. Variacion temporal en los flujos

Los principales flujos intrasistémicos de carbono organico, ocurrieron entre COPG y los
fragmentadores (Figuras 42, 43 y 44). Closs y Lake (1994) sefialan que la mayor
produccién de los fragmentadores resulta de"la mayor disponibilidad de COPG en el
ecosistema, en particular durante los periodos de aguas bajas. E1 COPG ingresa al
ecosistema durante los periodos de aguas altas y se acumula progresivamente en los
sedimentos de los rios, incluso después de incrementos drasticos en los caudales
(Metzeler y Smock, 1990; Boulton y Lake, 1992). Sin embargo, los flujos entre COPG-
fragmentadores. no se deben solamente a la mayor cantidad de recursos disponibles, sino
también a la mayor produccion de los ﬁagﬁlentadores (Figura 42). Los flujos desde |
COPF hacia los colectores son menores que los determinados hacia los fragmentadores,
a excepcitn del periodo A (periodo de aguas altas). Esto se debe a que el COPF tiene

tiempos de recambio mucho mayores que COPG, ya que el COPF recibe principalmente
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como aporte el carbono orgénico que no es utilizado por los otros componentes del
ecosistema y ademds, de acuerdo con la informacién aqui obtenida los colectores

tendrian una produccién significativamente menor que los fragmentadores (Figura 42).

Los autétrofos tuvieron tasas de produccion primaria bastante altas, en particular
durante los periodos B y C, caracterizados por bajos caudales y altas temperaturas
(Figura 35), sin embargo, los flujos desde los autétrofos hacia los herbivoros fiueron en la
mayoria de los periodos menores que los determinados entre COPG-fragmentadores y
COPF-colectores. A pesar de incrementos significativos en la produccién de los
autétrofos durante el periodo C, estos no resultaron en un aumento proporcional del flujo
de carbono hacia los herbivoros, probablemente asociado a‘los mayores tiempos de
recambio de los herbivoros (Fisher y col., 1982). Esta situacién también se observa con
los demés componentes, los que no utilizan el carbono orgénico autéctono en funcion
de su disponibilidad en el ecosistema (Figuras 42, 43 y 44). Esto se traduce en que la
producci6n de los autétrofos se acumula principalmente como COPF, més atin, durante
el periodo C una fraccién importante del carbono orgénico autéctono no fie utilizado por
los componentes del ecosistema léizico y fue exportada por herbivoros al ecosistema

terrestre adyacente (Figura 44).

Los flujos de carbono orgémico hacia los depredadores provienen de los
fragmentadores, colectores, herbivoros y autétrofos, en cambio, los flujos hacia los

depredadores tope provienen solamente de los colectores y depredadores (F iguras 42, 43
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y 44). Sin embargo, depredadores y depredadores tope presentan tasas de produccion
de carbono bajas en relacién a las determinadas en los demis componentes, ambos
constituyen un sumidero del carbono orgénico aléctono y autéctono que fluye a través

del ecosistema.

En términos globales, el carbono orgénico aléctono explicé en promedio mas del 80 %
del flujo de carbono que se transfiere directamente hacia los demss componentes del
ecosistema, el 20 % restante se origin a partir de carbono organico autéctono (Tabla 8).
Conners y Naiman (1984) trabajando en ecosistemas l6ticos ubicados en bosques
boreales del hemisferio norte sefialaron que, entre el 81 % al 95 % del carbono
organico que fluye en los ecosistemas 16ticos es de origen aléctono. En el ecosistema
lético d_e rio Clarillo los aportes de carbono orgénico al6ctono son en promedio bastante
similares a los sefialados anteriormente, aunque éstos presentaron variaciones
temporales significativas. Los mayores aportes de carbono orgénico autéctono fueron
durante los periodos A y C, alcanzando valores de hasta un 28 % del flujo total. Estos
resultados permiten establecer que la importanci? del carbono organico autéctono en
los flujos del ecosistema I6tico de rio Clarillo es menor a lo esperado inicialmente en esta
tesis, en relacién a aporte proveniente de la materia orgénica al6ctona, luego no es .

posible aceptar la hipotesis 1.

Ecosistemas 16ticos basados en la produccién de carbono orgémico autéctono, son

frecuentes en ambientes poco fluctuantes, como los desiertos, en donde los autétrofos
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son la principal fuente de carbono para la mayoria de los componentes estos ecosistemas
(Fisher y col. 1982, 1991). En cambio, ecosistemas l6ticos basados en materia organica
al6ctona como fuente de carbono, son un patrén caracteristico de ambientes fluctuantes
(Closs y Lake, 1994; Tavares-Cromar y Williams, 1996). Simulaciones tedricas realizadas
por DeAngelis (1992) sugieren que este tipo de ecosistemas serian mds resistentes a
perturbaciones de origen hidrolégicos. Esto se debe a que el COPG permanece con
biomasas altas incluso después de incrementos drasticos en el caudal, lo cual permite
una rapida recuperacién de la estructura de los ecosistemas (Boulton y Lake, 1992).
En cambio, ecosistemas basados en la produccién de carbono orgénico autéctono
requieren mayor tiempo de recuperacion después de una perturbacién, debido a los lentos
tiempos de recambio de los autdtrofos (Fisher y col. 1982). El ecosistema l6tico de rio
Clarillo corresponderia a aquellos basados en el carbono orgénico aléctono, por ende su
estructura tendria  mayor resistencia (sensu Pimm, 1984) a las perturbaciones
generadas por las variaciones de su caudal. Estos resultados permiten establecer que el
carbono orgénico aléctono es el principal recurso del ecosistema Iético de rio Clarillo,
aun cuando el carbono orgénico autéctono explica valores de hasta un 28 % del flujo
total. Ademas, cambios temporales en los aportes relativos de carbono organico
aléctono y autéctono afectan los flujos totales del ecosistema I6tico de rio Clarillo

(Tabla 7).
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4. Cambios temporales de la organizacion del ecosistema

Termodinimicamente, los ecosistemas son estructuras disipativas, caracterizados por una
dependencia mutua entre las estructuras y los flujos (Allen, 1985). Esta relacion de
dependencia mutua permite establecer la interaccion entre la descripcién microscopica de
la estructura y el comportamiento macroscopico rde los flujos. Por tanto, el estudio del
desarrollo de los ecosistemas (sensu Odu;xn, 1969), no se limita a una descripcion
reducida de los cambios en la estructura del mismo, sino méas bien, al andlisis de Ia
respuesta integrada del sistema dindmico, considerando cambios estructurales y
funcionales en el ecosistema. Este tltimo enfoque fue utilizado en esta tesis para
someter a prueba la hipétesis de que cambios temporales en los aportes relativos de

materia organica aléctona y autdctona afectan la organizacion de los ecosistemas

I6ticos.

A través del desarrollo de esta tesis se demostr6 efectivamente que el ecosistema de rio
Clarillo present6 cambios temporales en la organizacién del ecosistema (sensu
Ulanowicz y Abarca-Arenas, 1997), los cuales estuvieron dados por modificaciones
tanto en la estructura del ecosistema como en los flujos intrasistémicos (ver puntos 2y 3 .
en la discusién). Los cambios en la estructura ocurrieron principalmente por
modificaciones en el tamafio de los componentes (“masa™) y no por el ntimero de ellos,

mientras que los cambios en los flujos intrasistémicos ocurrieron, tanto por




modificaciones en la disponibilidad de carbono orgénico aléctono y autéctono, como por

cambios en la produccién de los componentes.

Al comparar los diferentes periodos utilizando indicadores globales de la organizacién
del ecosistema es posible sefialar que, el periodo C present6 los valores mas altos de
biomasa total, produccion y ascendencia, pero "no de los consumos intrasistémicos y
flujos respiratorios (Tabla 7). Este patron es el resultado de los altos valores de biomasa y
produccion primaria de los aut6trofos determinados en el periodo C, sin embargo, estos
no se tradujeron en un aumento en el reciclamiento del carbono organico autéctono a
través de la estructura del ecosistema. El periodo B presenté los valores de biomasa
total mds bajos, atin cuando la produccion primaria file mayor que la determinada en el
periodo A (Tabla 7). Los flujos totales de — carbono orgénico autéctono fueron
significativamente menores al compararlo con los obtenidos en los perfodos A yC, esta
condicién resultd en un aumento de los consumos intrasistémicos y flujos respiratorios,
basados principalmente en la utilizacion de carbono organico al6ctono. En este periodo
el valor de la ascendencia disminuy6 en relacién al periodo C, alcanzando un valor

cercano al determinado en el periodo A. El perfodo A corresponde a condiciones

hidrolégicas de aguas altas y temperaturas bajas en el rio Clarillo, lo cual claramente se

traduj6 en una disminucién de la produccion, flujo total y consumos intrasistémicos de
carbono orgénico aléctono y autéetono. El incremento en Ia ascendencia observado en el

periodo C estuvo relacionado con una mayor articulacién (sensu Ulanowicz, 1990) de 1a
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estructura del ecosistema, atin cuando este cambio no estuvo asociado a un incremento

de los flujos intrasistémicos.

Ulanowicz y Abarca-Arenas (1997) plantearon que la organizacion de los ecosistemas
deberia cambiar por aumento en el flujo total de carbono. La organizacién del ecosistema
l6tico de rio Clarillo cambio durante el periodo C como consecuencia del incremento
en la produccién de los autétrofos, pero este cambio no fue proporcional al aumento en
la disponibilidad de carbono orgénico autéctono. Este hecho podria ser explicado por
un aspecto no considerado previamente en la literatura (Ulanowicz, 1990; Ulanowicz y
Abarca-Arenas, 1997), el cual se relaciona con la naturaleza de los componentes bidticos
presentes en la estructura del ecosistema. La organizacin de los ecosistemas puede
cambiar por modificaciones en el tamafio de los componel;tes (“masa™), los flujos
intrasistémicos y ademéds por las caracteristicas estructurales intrinsecas de Ios
componentes (¢j. tiempos de recambio, permanencia). La organizacién del ecosistema
lotico de rio Clarillo durante el periodo C no cambi6, como se esperaba, debido a que
los heterétrofos que utilizan a los autétrofos como principal fuente de carbono organico
no son capaces de crecer en tamafio proporcionalmente a la mayor disponibilidad de

carbono autéctono, debido a sus elevados tiempo de recambio.

La organizacion del ecosistema de rio Clarillo se ve claramente afectada porla presencia
de carbono orgdnico autoctono en los periodos de aguas bajas (periodos B y C), el

ecosistema tiende a incrementar la ascendencia durante esos periodos y por ende su nivel
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de organizacién, considerada como una determinada configuracién dada por el mimero
y tamafio de los componentes que lo constituyen y la magnitud de los flujos generados
entre ellos. Odum (1969) plantea que ecosistemas naturales expuestos a un nivel bajo de
perturbaciones exdgenas, se desarrollarian progresivamente y direccionalmente hacia un
estado “maduro”. En este proceso los ecosistemas presentarian una tendencia a
incrementar: i) el mimero de componentes; ii) la especializacién de las interacciones entre
los componentes (“menor redundancia®); iii) la internalizacién de los recursos y iv)-un
mayor reciclamiento de los nutrientes y materia orgénica. En otros términos, el sistema
tenderia a incrementar su ascendencia (Ulanowicz, 1990), a través de componentes mas
numerosos y de mayor tamafio (“biomasa™) y tiempos de recambio lentos (Ulanowicz y
Abarca-Arenas, 1997). En cambio, ambientes fluctuantes con perturbaciones fisicas
frecuentes, pueden mantener permanentemente a los ecosistemas naturales en un estado
de reducida organizacién ecosisténiica (Odum, 1969) y por ende con bajos valores de
ascendencia. Los ecosistemas pueden responder a estas perturbaciones ambientales, a
través de cambios en su estructura disipativa. Basicamente por dos caminos: i) cambios
en los pardmetros de los flujos de transferencia intrasistémica, usualmente de corta
duracién (Bossel, 1992) y ii) cambios estructurales en el ecosistema de tipo adaptativo,
frecuentemente asociados con procesos coevolutivos, en donde los cambios estructurales

en el sistema inducen modificaciones en el ambiente (Krassilov, 1996).

Al considerar los atributos indicados por Odum (1969), es posible indicar que el

ecosistema de rio Clarillo se encontraria en las etapas iniciales de desarrollo, ya que los
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incrementos en la organizacion del ecosistema ocurren durante los periodos de aguas
bajas, siendo alterado este proceso drasticamente durante los periodos de aguas altas. Sin
embargo, una caracteristica muy importante en la organizacfén del ecosistema lético de
rio Clarillo, es Ia presencia de mecanismos de reciclamiento de nutrientes, en donde todos
los componentes del sistema contribuyen a incrementar internamente la biomasa del
detritus (COPF), a través de la produccién de productos de excrecion (Figuras 42,43 y
44). Incrementos en la disponibilidad de COPF favorece directamente a los colectores,
los que potencialmente pueden transferir el carbono organico acumulado internamente a
los demés componentes, esto constituye lo que Odum (1971) denominé mecanismos de
retroalimentacion positiva. May (1973) se refiere a este proceso como “una orgia de
beneficios mutuos entre los componentes del ecosistema”. Sin embargo, el efecto neto
de esta retroalimentacién positiva en los ecosistemas se ve atenuado, ya que los
ecosistemas son estructuras de tipo disipativaﬁ, las cuales existen en la presencia de
fuertes tendencias entrépicas (Ulanowicz,1990). La presencia de procesos de
retroalimentacién positiva en los ecosistemas, permitirian a aquellos en los cuales el flujo
de energia se basa en el detritus, amortiguar variaciones ambientales en la disponibilidad

de este recurso, particularmente importante en ambiente fluctuantes (Ulanowicz, 1990).

En esta tesis se presenta evidencia que permite apoyar la hipétesis de que cambios
temporales en los aportes relativos de materia orgénica aléctona y auiéctona afectan la
organizacién de los ecosistemas I6ticos, modificando el tamafio de los componentes

“masa”), el mimero de interacciones fincionales entre los componentes “articulacién”
p
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y el flujo total de carbono a través del ecosistema. Estos cambios en cuanto a la
importancia del carbono organico autéctono no fueron de la magnitud esperada, siendo
comparable con lo observado en los ecosistemas heterotréficos  ubicados en los
bosques templados del hemisferio norte (:Conners y Naiman, 1984). Este hecho podria
ser resultado del patrén temporal de perturbaciones fisicas que presentan los rios de
orden 1 y 2 de Chile Central (Caldichoury, 1993), las cuales limitarfan la produccién

autotréfica y su transferencia a los demas componentes del ecosistema.

5. La organizacion de ecosistemas léticos en ambientes fluctuantes

En funci6n del régimen temporal de perturbaciones es probable encontrar en la naturaleza
un continuo entre ecosistemas l6ticos basados en la utilizacién de carbono organico
aléctono y/o autoctono. En los primeros las perturbaciones”exégenas, tales como los
eventos hidrolégicos estocdsticos, serian las principales fuerzas estructuradoras del
ecosistema. En cambio, las interacciones biolégicas endégenas, regularian los ecosistemas
l6ticos basados principalmente en el carbono organico autéctono. Este patrén resultaria
en una capacidad de respuesta diferencial de los ecosistefnas a las perturbaciones, en
términos de la estabilidad temporal de las estructuras disipativas.

Los estudios realizados en ecosistemas 16ticos generalmente enfatizan las diferencias

espaciales en el uso del carbono organico aléctono y autéctono (Fisher y col. 1982; 1991;
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Hill y col, 1992; Closs y Lake, 1994). De este modo, se han clasificado los ecosistemas
I6ticos en heterotréficos (Closs y Lake, 1994; Tavares-Cromar y Williams, 1996) y
autotroficos (Fisher y col. 1982, 1991) en funcién del origen de .]a materia organica.
Atin cuando también es probable encontrar alternancia temporal en el uso de carbono
organico aléctono y autéctono en un determinado escosistema, como lo demuestran los

resultados obtenidos en el ecosistema I6tico de tio Clarillo.

Estos resultados permiten plantear una nueva hipétesis en torno al metabolismo de los
ecosistemas I6ticos, a través de la cual se podrian explicar los cambios espaciales y
temporales en las caracteristicas estructurales y funcionales de los mismos. El enunciado
de Ia hipétesis es el siguiente: “El metabolismo de los ecosistemas 16ticos estd
determinado en dltimo término por el régimen de perturbaciones exogenas de meso y
macroescala”. En donde variaciones en los patrones climaticos a macE)escala (e.g.
fenémeno “El Nifio”), determinarian la importancia relativa de la utilizacién de carbono
organico aléctono (metabolismo heterotrofico) y autdctono (metabolismo autotréfico)
en el flujo de materia y energia en los ecosistemas 16ticos, mientras que las variaciones
intranuales en el caudal determinarian la magnitud cie los flujos intra e intersistémicos. En
general, ecosistemas basados en metabolismos heterotréficos serian caracteristicos de
ambientes fluctuantes, en cambio, \el metabolismo autotréfico serfa dominante en
ambientes estables. Esta proposicién tiene implicita la escala espacial y temporal, ya que
este patron depende del régimen de perturbaciones y no de las caracteristicas

estructurales de los ecosistemas.




125

Este patrén se ajusta claramente a lo observado en el ecosistema 16tico de rio Clarillo,
por lo cual se propone en esta tesis un modelo esquemdtico original que representa la
dinamica temporal de los ecosistemas I6ticos en funcién del origen del carbono
organico y el régimen de perturbaciones (Figura 45). En este modelo se establece que
durante periodos climiticos Illuviosos, la estructura del ecosistema estaria formada
principalmente por componentes detritivoros  (ej. fragmentadores, colectores,
descomponedores) y los flujos intrasistémicos basados principalmente en la degradacién
de carbono organico aléctono. Este tipo de estructura disipativa permitiria una répida
recuperacion del ecosistema, luego de los incrementos estocdsticos en el caudal de los
rios.  Estos eventos hidrologicos actuarian eliminando la memoria histérica del
ecosistema, retornando sistematicamente la organizacién a las primeras etapas de
desarrollo (sensu Odum, 1969). En cambio, durante los periodos de sequia, los
autotrofos y los herbivoros adquiririan una funcién determinante en la estructura y flujo
de carbono en el ecosistema en donde, el control endogeno regularia la estructura del

mismo, con una escasa capacidad de resistencia a las perturbaciones exogenas.

6. Limitaciones de la aproximacién utilizada

Esta tesis consistio en un experimento para poner a prueba la hipétesis de que cambios
temporales en los aportes relativos de materia orgénica aléctona Yy autéctona afectan la
organizacién de los ecosistemas l6ticos, por lo cual la extrapolacién espacial de los

resultados debe realizarse con extrema precaucién. Como en toda investigacion, en la
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cualz se utiliza un modelo matemético para intentar explicar el fendmeno que se estd
analizando, para mejorar los resultados del estudio es necesario realizar la calibracion
de los pardmetros con informacién obtenida en el mismo sistema y posteriormente
validar el modelo utilizado con una fuente independiente de informacién. En este caso
alguno de los pardmetros utilizados fueron obtenidos de la literatura y no se realizé la

validacion del modelo.

7. Implicancias teoricas

Cambios de estado resultan de modificaciones en las variables que dan cuenta del
comportamiento del sistema (ej. biomasa de carbono organico). Los resultados obtenidos
a través de la aproximacion utilizada en este estudio, muestran que una determinada
combinacién de numero y tamafio de los componentes que lo constituyen, y la magnitud
de los flujos generados entre ellos corresponden a un estado particular del sistema
(“organizacion™). En esta tésis se ha demostrado que modificaciones en los
componentes bidticos y abidticos resultan en cambios de estado, siendo estos ultimos
particularmente importantes en sistema desarrollados en ambientes fluctuantes. Estos
cambios en la organizacion afectan el comportamiento global del ecosistema

retornandolo sistematicamente a las primeras etapas de desarrollo (sensu Odum, 1969).

Si consideramos los ecosistemas como una unidad de la naturaleza, en su estudio

confluyen todos los principios de la ecologia clésica; desde aquellos basados en el
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andlisis de las interacciones entre individuos hasta los que ocurren a nivel de
poblaciones y comunidades. Todos ellos enfatizan las interacciones entre organismos y
los efectos del ambiente fisico sobre sus interacciones. Los componentes abiticos que
constituyen el ambiente fisico son una externalidad al sistema de estudio definido por las
interacciones bidticas. Auin cuando estos principios son necesarios para la comprension
de la estructura y funcion de los ecosistemas, no son suficientes. De acuerdo al concepto
de ecosistema los componentes abiéticos son parte del mismo, por lo que se generan
interacciones reciprocas entre estos y los componentes bidticos. Por lo tanto, es
necesario incorporar dominios conceptuales provenientes de otras disciplinas, ademas de
la biologfa, para lograr un enfoque adecuado a la naturaleza del sistema.

De este modo, para estudiar los ecosistemas es necesario el aporte de los conceptos y
teorias de la ecologia con aquellos originados principalmente en teoria de sistemas. Es
asi, como para el desarrollo de esta tésis se conjugaron elementos conceptuales
provenientes de la teoria general de sistemas (Von Bertalanfly, 1968), teoria de redes
(Higashi y Burns, 1991), teoria de la informacion (Ulanowicz, 1986, 1990) y de la
termodindmica (Prigogine y étengers, 1990). Los resultados de la tésis apoyan el uso de
estos principios en la generacién de mecanismos explicativos para cambios en la
organizacién y desarrollo de los ecosistemas. Los findamentos basicos de las teorfas
anteriormente expuestas permiten alcanzar una mejor comprensién de las relaciones de

nterdependencia  existentes entre los componentes bi6ticos y abidticos de los




ecosistemas, algo que no puede ser explicado por la teoria de seleccién natural de

Darwin, al menos en su actual formulacidn.
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CONCLUSIONES

* El modelo tedrico propuesto en esta tesis representa la estructura del ecosistema de
rio Clarillo, en cuanto a los componentes y interacciones se refiere (Figura 2
modificada). La estructura del ecosistema presentd variaciones temporales
significativas en el niimero, tamafio (“biomasa™ e interacciones entre los

componentes.

¢ Los componentes del ecosistema de rio Clarillo utilizan carbono organico de origen
aloctono y autéctono para generar sus biomasas, el que en gran medida es reciclado,

a través de la estructura del ecosistema.

e El carbono orgéanico aloctono es el principal recurso del ecosistema de rio Clarillo,
aun cuando el carbono orgénico autéctono explica valores de hasta un 28 % del flujo
total. Cambios temporales en los aportes relativos de carbono organico albctono y

autdctono afectan los flujos totales del ecosistema de rio Clarillo.

* El ecosistema I6tico de rio Clarillo presenté cambios temporales en su organizacién,
los cuales estuvieron dados por modificaciones en su estructura y  flujos
intrasistémicos. Los cambios en la estructura ocurrieron principalmente por

modificaciones en el tamafio y naturaleza de los componentes, mientras que los

“
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cambios en los flujos intrasistémicos ocurrieron, tanto por modificaciones en la
disponibilidad de carbono orgénico aléctono y autdctono, como por cambios en la

produccién de los componentes.

La organizacién del ecosistema de rio Clarillo se encontré permanentemente en las
etapas iniciales de desarrollo (sensu Odum, 1969), incrementos en la organizacion del
mismo ocurren durante los periodos de aguas bajas, siendo alterado este proceso
drasticamente durante los periodos de aguas altas. Sin embargo, una caracteristica
importante en la organizacién del ecosistema l6tico de rio Clarillo, es la presencia de
mecanismos de reciclamiento de nutrientes.

A partir de los resultados de esta tesis, se propone un modelo teérico para explicar los
cambios temporales en la importancia relativa de la heterotrofia versus la autotrofia en
el metabolismo de los ecosistemas 16ticos. El modelo se basa en la existencia de una
alternancia temporal de metabolismos heterotréficos-autotréficos en los escosistemas

I6ticos, como respuesta a perturbaciones exégenas de meso y macroescala.

En este estudio se demuestra la importancia del enfoque holista en el analisis de los
ecosistemas, ya que a partir del mismo, es posible Ia comprension del desarrollo y
evolucion de los ecosistemas naturales (sensu Odum, 1969). Sin embargo, se requiere
la conjuncién de un enfoque reduccionista para el establecimiento de los mecanismos

que permiten la expresion dindmica de los ecosistemas.
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