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RESUMEN

La  compreusi6n  de  los  procesos  de  producci6n  de  carbono  organico  y  regulaci6n

biol6gica  del  flujo  de  carbono  ha  sido,  por  mucho  tiempo,  uno   de  los  objetivos

principales  de  los  estudios  te6ricos  y  aplicados  en    ecosistemas.    Estos  ban  estado

orientados   hacia el analisis del flujo  de  energia,  expresada como  materia organica o

carbono, a traves de la estructun de los ecosistemas. En la thtima decada ha existido un

creciente  inter6s  por  cuntificar  los  flujos  de   carbono   organico   intrasistenricos   e

intersistchicos, para  estudiar la organizaci6n y el desarrollo de los ecosistemas`  y como

6stos cambian  en el  tienapo.

La organizaci6n del ecosisterm  corresponde  a rna configuraci6n dada  por el rfumero y

tanafio de los componentes que lo constitnyen y   la nragnfud de   los flujos generados

entre enos.  De esta -era, cambios en la organizaci6n del ecosistema ocurren   por:  i)

cambios en el tanrfuo de los componentes (`Cbiomasa.') y rfumero  de los componentes, ii)

canbios en ke interacciones frocionales establecidas entre los componentes, o bien, iii)

canbios en ]as tasas de transferencia  entre los componentes.
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En este nralco te6rico, se cousider6 de especial inter5s estudiaf los efectos  que tienen  el

origen del carbono orgalco  sobre la organizaci6n de los ecosistemas 16ticos,  derivados

decanbiostemporalesenlosaportesrelativosdemateriaorganicaal6ctonayaut6ctona.

Paraellopropongounmodeloconceptuldelflujodelcarbonoorgalco,siendoesteuna

modificaci6n  del  modelo   original  de   Cummins  y  col.   (1973).   Sin  embargo,      la

aproxirmci6n uti]jzada en su formulaci6n es diferente al modelo original y corresponde

en  este  caso   a  la  proceso-fimcional.  El  modelo  representa  la  estructura     de  los

ecosistemas 16ticos,  a traves del cual flnye el carbono  orgalco, tanto  al6ctono  como

aut6ctono.

Binensualmeute,  entre  los  afros  1995  y  1996,  se  realiz6  un  caracterizaci6n  de  las

condiciones climaticas y varialbles   fisico-quinicos  del agua del rio  Clarillo  (33°41'  S,

70°24'  W).    Paralelanente  se  determin6  ha  biomasa y  produeci6n  de  los  diferentes

componentes  presentes  en  la  estructura  del  ecosistema.     Se  disefiaron  protocolos

experinentales   eapecfficos   para   definir   y   cuantificar   las   interacciones   entre   los

componentes:  1)  Efecto  de  la  disponibifidad  de  la  materia  organica  al6ctona  en  la

productividad heterotr6fica de los descomponedores   2) Efecto  de la disponibifidad de

nutrientes  inorganicos  en  ha productividad  prinaria  de  los  autotrofos  3)  Presi6n  de

pastoreo por herbivoros  sobre los aut6trofos   4)  Mecanismo  de  interacci6n entre  los

aut6trofos  y  los  descomponedores.    Los  flujos  intrasist5hicos  de  carborio  orgalco

fueron evaluados utihado el programa computacional ECOPAIH H ".



Los resultados obtenidos en esta tesis permiten establecer que   los   componentes   del

ecosistema de rio Clari]1o uti]izan carbono organico de origen  al6ctono y aut6ctono para

general sus biomasas,  el que en gran medida  fue reciclado a  trav5s de la estructura del

ecosistem. La estructura del ecosistema present6 variaciones temporales significativas,

en  cuamto  al  ninero  de  componentes,  tamafio  de  los  componentes  (`Cbiomasa")  e

interacciones entre los componentes.

Modificacionestemporalesenlaestructuradelecosistermsetraducenencanbiosenlos

flujos totales de  carbono  orgalco,  debido  bdsicanente  a modificaciones  en el aporte

relativo  entre la degradaci6n heterotr6fica de  carbono  orgalco  al6ctono  y la fijaci6n

autotr6fica de carbono orgatco aut6ctono. El carbono orginico al6ctono es el princinal

recurso del ecosistema 16tico de rio Clarillo, ath cuando el carbono orgdico aut6ctono

explicavaloresdehastaun28%delflujototal.Porlotanto,canbiostemporalesenlos

apor[es relativos  de materia orgalca al6ctona y aut6ctona afectaron   la organizaci6n de

este  ecosistema 16tico, canbiando la biomasa de los componentes  y/o    1os flujos  entre

los  componentes.  La  organizaci6n  del  ecosistema  de  rio  Clariuo  se  ve  claranente

afectada por la   presencia de carbono organico aut6ctono en los periodos de aguas bajas,

en donde  el ecosisterm tiende a incrementar la ascendencia durante esos periodos y por

ende ha organizaci6n del mismo.
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A partir de los resultados de esta tesis se propone un modelo te6rico para explicar los

canbiostemporalesenlainportanciarelativadelaheterotrofiaver"slaautotrofaenel

metabonsmo de ecosistemas 16ticos en general.  El modelo se basa en la existencia de una

alternancia tenxporal  de  metabohimos  heterotr6ficos-autotr6ficos  en  los  escosistemas

16ticos, como respuesta a perturbaciones ex6genas de meso y macroescala.
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ABSTRACT

Understanding  the  process  involved  in  the  production  of  organic  carbon  and  the

biological  regulation  of carbon  fluxes  has  been,  for  a  long  tine,  one  of the  main

objectives of theoretical and appfied ecorystem studies.    These studies have considered

the  anal:ysis  of the  energy  flurL  expressed  as  organic  matter  or  carbon  through  the

ecoeystem's  structure.  There has been a growing interests, in the last decade, toward  a

qualltification of  intra- and inter-eystemic   organic carbon flures.   The  main goal is to

study the organization and development of ecosystems through tine.

The organization of an ecoaystem 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  Q)iomass)  and number  of colxponents,  fi)  the

functional  interactions  among   components   or  ifi)   in  the  transference  rate  anong

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 ecoaystems.  I propose a conceptual model of the flux

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



(1973).    The  approximation used in this t-nesis,  however,  corresponds to  the process-

functional approach, and it differs from that of the  original model. The model developed

here represents the froctional structure   of the lotic ecosystens regarding the fluxes of

both a]locthonous and autochthonous organic carbon.

The study site, RIo Ciarillo (33°41'  S, 70°24' Vt) was characterized   analyzing climatic

and physico-chemical variables binonthly  during  1995  and  1996.      The  biomass  and

production   of  the   ecorystem   components   was   also   determined.      The   following

interactions  between  components  were   studied   experimentally:      1)   effect   of  the

avaflabilfty   of  a]1octhonous   organic   matter   on  the   heterotrophic   productivfty   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.   Intraaystemic flows of organic carbon

were evaluated using  the software ECOPATH H".

The results show that the components of the RIo Clarillo ecoaystem use both sources of

carbon in the generation of their biomasses.  Most of that carbon is reeycled through the

ecoaystem      The alochtonous organic carbon is the main resource in the RIo  Clarillo

ecoaystem   Nevertheless, the autochtonous carbon explained up to a 28% of the total

fluL      The  ecosystem structure  erthibited  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
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heterotrophic  degradation ol- ado-cthonous organic carbon and   autotrophic fixation of

autochtonous organic cai-bon.      During low-water periods, the   importance of carbon

fixation increases, prodrcing an increment in ascendancy, which can be translated to an

increase in the organization of the ecoeystem   Finnally, a theoretical model is proposed

toexplainthetemporalchagesinheterotrophyandautotrophyinthemetabofismoflotic

ecosysterus.   The model is based on switching behavior of both type of metabolism as a

response to meso and macroscale exogenous perturbatious.
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ENTRODUCCION

La  compreusi6n  de  los  procesos  de  producci6n  de  carbono  organico  y  regulaci6n

biol6gica  del  flujo  de  carbono  ha  sido,  por  mucho  tiempo,  uno   de  los  objetivos

principales de los estudios te6ricos y aplicados en  ecosistemas (Odun 1969; Barnes &

Manno   1991).     Estos  hen  estado  orientados  hacia  el  analisis  del  flujo  de  energia,

expresada como materia organica o carbono, a trav6s de la estructura de los ecosistemas

(Jorgeusen,  1992b). En la ultima de-;ada ha existido un creciente interes por cuantificar

los flujos de carbono organico intrasistemicos e intersist6micos  q3edse y Wallace, 1980;

Comers y Nalnng  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 an:tr6picas sobre los ecosistemas  a,ikeus, 1985).

Aprorim acion es ecosistem icas

Los  sistemas  ecol6gicos,  o  ecosistemas,  fueron reconocidos tempranamente  como  un

nivel de organizaci6n :fundamental en la naturaleza (Tansley,  1935).   Sin embargo, estos

ban  sido  definidos  conceptualmente  de  muy  diversas  maneras,  desde  un  conjunto

interespecffico de organismos interactuantes  hasta  sistemas fisicos a trav5s de los cuales

i.



fluye materia y energia ¢Iigashi y Burns,    1991).   ONem   y col.  (1986) plantean que

estas diferentes conceptuljzaciones se originan en las aproxinaciones utfiizadas para el

estudio  de los ecosistemas.   Estas,  esencialmente,  corresponden a dos aproxinaciones:

poblacional-comunitaria    y    proceso-funcional.    En    la    aproximaci6n    poblacional-

comunitaria  se  caracterizap  los  ecosistemas,  como  un conjun:to  de    poblaciones  que

interactun  en  el  tiempo  y  el  espacio,  la  biota  es  por  tan:to  el  ecosistema.     Los

componentes abi6ticos forman parte del ambiente que rodea al ecosistema y constituyen

un extemalided del mismo, 6stos interactuan activanente con la  biota, pero como una

condici6n  y/o  agente  forzante  de  las  interacciones  biol6gicas  que  ocurren  entre  las

poblaciones.  La delimitaci6n y la estmctura del ecosistema esfa dado por la existencia de

unidades  biol6gicas  discretas,  definidas    por  la  distribuci6n  espacio-temporal  de  las

poblaciones   (ONein y col., 1986).   En esta aproxirmci6n las preguntas se dingen mds

bien hacia el analisis  de las interacciones  entre las poblaciones y los  factores  que  las

regulan, tales como la depredaci6n y/o competencia.   Bajo esta perapectiva, la dininica

eapacio-temporal del ecosistema es siempre expHcable en terminos de las interacciones

entre las poblaciones.

En cambio, en  la aproximaci6n proceso-funcional los ecosistemas son conceptualzados

como  un  sistema,  constitufro  por  componentes  bi6ticos  y  abi6ticos,  que  interactuan

activanente como una unidad ecol6gica,  siendo  esta la acepci6n original del concepto

propuesto por Tanley (1935).   Margalef (1991) sefiala que los ecosistemas  pertenecen  a

un clase rig a]ap]ia que los sistemas fisicos, ya que estos son entidades hist6ricas, su
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estructura esta formada  por componentes funcionales (bi6ticos y abi6ticos),  en donde la

actividad de cada componente depende de sus relaciones con los demds constituyentes

del ecosistema,   5stas determinan en ultino termino los estados futuros del ecosistema.

Entre  los  componentes  existen  interacciones  a  trav6s  de  las  cuales  son  capaces  de

modificarse  mutuanente,  los  organismos  por  lo  tanto  son  capaces  de  modificar  el

anibiente abi6tico.   Eapecfficamente, en la aproxinaci6n proceso-funcional se enfatiza el

analisis del flujo  de  energfa y el reciclamiento  de nutrientes,  siendo  6sto  incluso  mds

frodanental que las entidades biol6gicas que realizan dichos procesos (ONein y col.,

1986).   Los componentes pueden ser definidos en funci6n de las tasas de regulaci6n de
-.

1os procesos y las escalas de observaci6n no son definidas aprz.ori (ONein y col,  1986).

En  esta  perspectiva,  las  restricciones  funcionales  de  los  ecosistemas  son  mss  bien

temodinalcas, basadas en los principios de couservaci6n de nasa y energia (Jorgeusen,

1992a), mientras que en la aproximaci6n poblacional-comunitaria las restricciones estan

dadas por ]as interacciones entre las poblaciones.

Los n'os como ecosistemas

En las ulti- decadas se ha producido un creciente desarrollo  de nuevas ideas en el

campo  de  la ecologfa de  rios,  basado  en hip6tesis previanente  establecidas  en  otros

canpos de la ciencia Prat, 1991).   Sin embargo, los resultados de estos estudios  en su

mayoria no  presentan una conceptualizaci6n coherente  e  integrada de los  ecosistemas
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(ONeill y De Reichle,  1980). Por ejemplo,  Siofi (1975) trabajando  en los grandes rios

amaz6nicos planted  que el concepto  de ecosistema no  es apropiado para los rios.   Es

nds, Rzoska (1978)  sefial6  que "los rfos no  son ecosistemas,  al memos en la acepci6n

original de Tausldy", ya que estos coustfuyen un sistema de conecci6n fisica entre los

ecosistemas terrestres y lenticos, sin una biota caracteristica.   Los rios como ecosistema,

s6lo tienen sentido  en el contexlo  geograsco  de la cuenca de  avenamiento,  como  un

componente integrado  a las unidades de paisaje terrestre  Orfeiff,  1990).   Maria (1997)

planted  que  la definici6n de  ecosistemas  como  unidades bdsicas  en la naturaleza con

linites  geogrificos  claranente  establecidos,  resulta  de  una  extrapolaci6n  err6nea  del

concepto  propuesto  por Tansley  (1935).    Los  ecosistemas  serian por tanto,  unidades

conceptuales adineusionales derivadas de la apficaci6n de la Teoria General de.Sistemas

en la ecologfa Oharin, 1997).  Esta definici6n es conceptualmente  aplicable a los rios en

t6rminos gendicos y,  ademas, es cousistente con lo propuesto por Jergeusen (1992a), el

cud defini6 los ecosisterms como:  "una unidad o sistema bi6tico y funcional, capaz de

sustentar la vida y que incluye todas las variables biol6gicas y no-biol6gicas.  Las escalas

temporales y espaciales no  son definidas a prJ.orz. y esfan basadas  enteranente en los

objetivos del.estudio".  En esta ultima definici6n  se puede observar que el autor a pesar

de expficitar el caracter funcional del ecosistema,  prioriza los componentes bi6ticos y

cousidera las variables no-biol6gicas (abi6ticos) solanente como elementos del sistema.

Odun (1969)  plante6  temprananente  la necesidad  de  adoptar rna  conceptualizaci6n

adecunda de los ecosistemas, que permitiera realizar comparaciones entre los mismos y
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establecer has bases para  el desanollo de principios generales en esta area de la ecologfa.

Sin  embargo,   1as   aproximaciones   sefialadas   anteriormente   requieren   de   conceptos

diferentes  para  explicar  sus  respectivos  conjuntos  de  observaciones  (ONein  y  col.,

1986).    Uti]izando  la  aproximaci6n proceso-funcional y  reconociendo  por tanto  a  los

ecosistemas como `1]n sistema funcional formado por componentes bi6ticos y abi6ticos

que interactun 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  16ticos  hen  tenido  sistematicamente  un  fuerte  6nfasis

descriptivo,  documentado  en importantes  obras  como  las  de  Hynes  (1970),  Mnchall

(1988), Welco-e (1992) y recientemente Allan (1995).   Aunque  estos  estudios hen

proporcionrdo abundante informaci6n con respecto a la diversidad biol6gica,   establecen

un marco de referencia linritado para la compreusi6n de h dhimica de los ecosistemas

16ticos,  debido  bdsicamente  a una escasa cuan:tificaci6n de  las interacciones  (Tavares-

Cromar y Wi]]ians, 1996).  En este contexto, ha mayoria de los estudios desarollados en

ecosistemas  16ticos   establecen  como  marco   conceptual  la  hip6tesis  planteada  por

GHrmins y col  (1973), basados principalmente en estudios de habitos alinentarios de

invertebrados  acuaticos.  En ella se plan:tea un modelo de la estructura trofodininica de

los    macroinvertebrados  bentonicos,  cousiderando  diferentes  fueutes  alinenticias  de

materia orginica QTigura 1 ).



A partir de este modelo, se desarroH6 1a hip6tesis del "Rio  Continuo"  ovannote y col,

1980), donde se postirfu  los cambios biogeoquinicos que afectan al carbono organico al

ser transportado en un gradiente altfudinal.   Esta hip6tesis posfula que la abundancia de

los diferentes grupos trofofimcionales y la relaci6n entre PR ®roducci6n/respiraci6n),

varia eapaciahaente   en respuesta a los canbios que se producen en las caracteristicas

hidrodinrfucas  de los rios y a ha disponibifidad de materia organica al6ctona. Desde que

Vanote y col. (1980) plantearon esta hip6tesis, se ban desarronado numerosos estudios

para analizar sus  predicciones Orewbold y col., 1981 ; Naiman, 1983; Corners y Naiman,

1984; Becke y col., 1984; Smock y col., 1985; Mundie y col., 1991; Findlay y col, 1993;

Caldichoury,  1995).  La mayor parte de la evidencia empinca que apoya la hip6tesis del

"Rfo  Continuo", proviene de estudios realizados en ecosistemas 16ticos de cabecera de

bosques templados del Hemisferio Norte Oeterson y col.,  1986).   En estos, la principal

fuente de carbono proviene de materia organica al6ctona que se acunula estacionalmente

en los  cursos  de  agua.  Esta es  consunrida por  los  diferentes  grupos trofofuncionales

Fisher y Likens,  1973; Fisher y Carpenter,  1976; Hedin,  1989),  siendo  la degradaci6n

heterotr6fica de materia organica al6ctona la principal vi de incoxporaci6n de carbono

organico para la trana tr6fica de los metazoos Q]isher y Carpenter, 1976;  Hedin,  1989).

Este  patron  es  recunente  en  ecosistemas  16ticos de montafia con abundante cobertura
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Figura  1.  Esfroctura trofodininica de los macroinvertebrados   bent6nicos en los  rios   propresto por
Cunnnins y  col.  (1973).  I.os    grupos  trofofuncionales    estin  definidos  por    los  mecanismos  morfo-
conductuales de adquisici6n  de alinento,  sin  cousiderar si su  origen es al6ctono o aut6ctono.
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de vegetaci6n ripariana ¢Ii]1 y col.,  1995), en donde la trana tr6fica  esta estructurada

principainente  por  organismos  detritivoros,   que  degradan  y  consumen  la  materia

organicaal6ctom(ClossyLake,1994).Ecosistemasacuaticosbasadosenladegradaci6n

de materia organica al6ctona son caracteristicos de anbientes fluctuantes a3aln y col.,

1988; Closs y Lake, 1994).

La materia organica  al6ctom  es  probablemente  h  fuente  de  carbono  organico  mss

inportante  en  los  ecosistemas  16ticos,   atn  cuando  Mnshall  (1978)  ha  planteado

alternativanente que la materia organica  aut6ctona seria la principal iha de incoxporaci6n

de materia y energfa en la mayorfu de los rios, incluso en aquenos caracterizados como

heterotr6ficos.  Esto se basa en que, aunque este tipo de ecosistemas  presenta en general

bajas  biomasas  de  aut6trofos,    tienen    elevadas  tasas  de  recambio  generacional,  en

particular,    en  anbientes  donde  la  disponibifidad  de  radiaci6n  solar  incidente  no  es

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

Esta aparente dicotom±a con respecto  a la inportancia relativa de la materia organica

al6ctorm y aut6ctona como fuentes de carbono organico en los ecosistemas 16ticos, no es

trivial. Walace y Webster (1996) sefialan que cambios en los aportes relativos de carbono

organico de diferente origen  afectan la estructura de los ecosistemas (Wanace y Webster,

1996). Estos  cambios iinpfican la incorporaci6n y/o eliminaci6n de algtin componente de

la estructura (bi6tico y/o abi6tico), modificaciones en los flujos de materia y energfa en el



9

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

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

Organizaci6n:  estruc€ura  y funci6n

Ulanowicz  (1990)  plante6  que    para    estudiar  la  organizaci6n y  el  desarrono  de  los

escosisterus es necesario evaluar los flujos entre los componentes y como 6stos cambian

en  el   tiempo.    El  concepto  de  organizaci6n    utilizado  por Ulanowicz  (1980,  1987)

correaponde al de rna unidad integral capaz de comportarse en forma coherente,  definida

en terinos de la magnitud de los flujos intra e intersistemicos.   Es asi, como el mismo

autor   ha   propuesto   un   indice,   denonrinado   "ascendencin",   que   da   cuenta   del

comportamiento   global  de  ha  organizaci6n     del  ecosistema,      sefialando   que   "los

ecosistemas en ausencia de perturbaciones deberian tender a incrementar la ascendencia"

(Ulanowicz, 1980).  Uhaowicz y Abarca-Arenas (1997) reformularon recientemente este

indice  incluyendo  el  tamafio  de  los  componentes  (`Cbiomasa"),  como  un  importante

atributo de la organizaci6n de los ecosistemas.

AI reapecto, Jorgeusen (1992a)  propus6 que la  organizaci6n del ecosistema esta definida

por el rfumero de interconecciones entre los componentes ("complejidad estmctural") y el

ninero de fimciones diferentes realizadas por el sistema ("complejidad funcional").   La

organizaci6n del ecosistema   correaponderia por tan:to a rna configuraci6n dada  por el
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ninero  y tamafio  de los  componentes  que  lo  constfuyen y la magnitud de  los  flujos

generados  entre  enos.    De  esta  manera,  canbios  en  ha  organizaci6n  del  ecosistema

ocurren   por:  i) canbios en el tanafio de los componentes ("biomasa") y ndmero de los

componentes,   ii)   canbios   en   las   interacciones   funcionales   establecidas   entre   los

componentes, o bien, if)   cambios en las tasas de transferencia entre los componentes

(Ulanowicz y Abarca-Arenas, 1997).

En este marco te6rico, se cousider6 de eapecial interes estudiar los efectos que tienen  el

origen y  cantidad  del carbono orginico sobre la organizaci6n de los ecosistemas 16ticos,

derivados de canbios temporales en los aportes relativos de materia organica al6ctona y

aut6ctona.   Para eno se propuso un modelo conceptual del flujo del carbono organico,

siendo este una modificaci6n del modelo original propuesto por Cummins y col. (1973),

basado en la  estructura trofodininica de los macroinvertebrndos, mientras que en esta

tesis  incolpora  en  su  formulaci6n  el  enfoque    proceso-funcional.  Para  estudiar  los

cambios en la organizaci6n   se requiere un modelo  que   represente   la estructura   del

ecosistema 16tico, incluyendo los colaponentes y flujos definidos en funci6n  del problema
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permanente de vegetaci6n ripariana en la ribera de los n'os,  con lo cual la radiaci6n solar

puede incidir directanente  sobre la superficie   de los mismos.  A diferencia de lo  que

ocurre en los ecosistelnas  utilizados por Cummins y col. (1973), en donde la vegetaci6n

ripariana produce  un efecto  de  sombreamiento  permanente  sobre  el rio,  1inifeando  el

desarrollo de vegetaci6n acuatica Qlill y col 1995).

En  base  a  estos  antecedentes  se  puede  pensar,  que  la  diapoml)Ifdad  de  radiaci6n

fotosint5ticamente  activa    y  un  flujo  permanente  de  carbono  inorginico,  desde  la

atm6sfera hacia el agua,   facilitarfan el desarrono de vegetaci6n acuatica y por ende, la

fijaci6n de carbono orginico aut6ctono en los ecosistemas 16ticos de Chile Central. En

estos  ecosistemas,     el    flujo  de  carbono  org5nico  estaria  sustentado  tanto  por  la

degradaci6n de rna:teria org5nica  al6ctona como por la producci6n de materia orginica

aut6ctona.     La  prodrcci6n  primaria  de  carbono   organico   deberia  particularmente

inxportante  durante los periodos estivales.

EI Modelo

La  estructura    del    modelo  (componentes  y  flujos)     fue  construlda  utilizando  los

siguientes criterios:   i)   el   origen   del carbono  org5nico  (al6ctono  o  aut6ctono),  ii)  el

estado quinico en el cual el carbono orginico se encuentra ®articulado o disuelto) y iii)

los flujos generados  a partir del carbono orginico  al6ctono y/o aut6ctono. En el modelo

se  proponen los  principales  flujos  intrasist5micos  del  carbono  orginico  en un  sistema
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constituido  por  10  componentes,    estos  participan    activamente  en  los  procesos  de

fijaci6n   y transformaci6n   del carbono  organico  en los  ecosistemas 16ticos qigura 2).

Para evaluar cambios en la organizaci6n del ecosistema y la magnitud de dicho canbio, se

ha  formulado  el  modelo   en  funci6n  del  origen  del  carbono   orginico   (al6ctono  y

ant6ctono).

Los  componentes  del modelo  estin   caracterizados por el tipo  de  carbono  utilizado,

definido   en funci6n de su origen (al6ctono y aut6ctono). Aunque   la nomenclatura de

niveles    tr6ficos    tradicionales    se    mantiene    (ej.    herbivores,    descomponedores,

consumidores), en este caso   el criterio de clasificaci6n conesponde a sf estan utilizando

carbono org5nico de origen al6ctono y/o aut6ctono y en que proporci6n, y no por los

mecanismos  morfo-conductuales de alimentaci6n, utilizados por Curmins y col. (1973).

~  Log componentes abi6ticos del modelo corresponden   a los compartinientos donde   el

carbono organico tiene el mayor tiempo de residencia, tanto en estado particulado como

disuelto.

Componentes en funci6n de] origen del carbono

Componente carbono organico

El carbono organico presente en los ecosistemas 16ticos tiene bdsicanente dos origenes:

i) carbono organico al6ctono y ii) el carbono orginico aut6ctono.
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El carbono organico al6ctono  proviene de la materia organica  producida y transformada

en     los  ecosistemas  terrestres,     que   ingresa  a  los   ecosistelms   16ticos   arrastrada

estacionalmen:te  durante  los periodos  de  mayor  escorrentfa  superficial.  En  cambio,  el

carbono   org5nico  aut6ctono   proviene de la fotosintesis   de los aut6trofos  aouaticos,

principinente  microalgas   (`berifiton")   y  macr6fitas   QAlnshall,   19'78).   El   carbono

inorg§nico disuelto (CID, tamafio de particula < 0,45 Hm) coustituye la principal fuente

de carbono para los aut6trofos, este proviene del  permanente intercambio de C02 con la

atm6sfera y la reapiraci6n de los componentes bi6ticos del ecosistema. Sin embargo,   el

flujo de C02 proveniente de la reapiraci6n  es desprechble  en relaci6n  al flujo desde la

atm6sfera,   debido a que este ultino proceso es favorecido por el flujo   turbulento con

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

El modelo tiene dos compartinientos de carbono orginico representados por el carbono

orginico particulado  fino  (COPF, tanafio  de partfcula 250  im > COPE >0,45  Hm), y

carbono  org5nico  disuelto   (COD,  tamafio   de  particula  <  0,45   iim).  Ainbos  estin

constfu'dos por  carbono orginico de origen al6ctono y aut6ctono.   EI COPF proviene

de la fragmentaci6n mec5nica del COPG, realizada principalmente por los fragmentadores

Gaul y col,  1983) y los fl6culos formados por aut6trofos y descomponedores (Short y

col.,   1980).   Ambos  procesos     contribuyen  a  la  formaci6n   de   carbono   org5nico

particulado fino (COPE), el cual constituye fa  principal fuente de carbono org5nico para

los colectores. Los productos de excreci6n que resultan de la actividad metab6fica de los



componentes bi6ticos  definidos en el modeio, tambien coastitnyen urra importance fuente

de  COPF  (ej. fecas, e"dados).

El carbono org5nico disuelto (COD) proviene del lavado ("leaching") de los compuestos

solubles presentes en el COPG (Suberkropp y col.,  1976; Paul y col.,  1983), ios cuales

son   liberados    por    la        acci6n    de    enzimas   hidroliticas    extracelulares    de    los

descomponedores (Chrost, 1991). EI COD constituye rna inportante fuente de c`arbono

organico para los descomponedores y aut6trofos (Suberkropp y col.,  1976).   El carbono

org§]]ico particulado grueso (COPG, tanafio de particula  > 250 Ltm), es cousiderado en

el modelo como una variable extema del ecosistema.

Componente  descomponedores

Los  descomponedores   uti]izan como  principal fuente  de  carbono  la materia orginica

al6ctona,  la que   degradan quinicanente a trav5s de  la acci6n de  enzimas hidrolfticas,

constituy6ndose  en la principal via de  incorporaci6n  de  carbono  organico  a la trama

tr6fica  de  los  metazoos  Q]isher  y  Carpenter,1976;  Hedin,   1989).     El  proceso   de

descomposici6n  en los  sistemas  16ticos,    es  regulado  por  numerosos  factores:  a)  la

diapombhidad de carbono  orgalico  disuelto  (COD) en la columna de agua de los rios

Qfaplan y Bott, 1983; Bott y col.,.1984);  b) el contenido de materia orgalica particulada

Qiindlay y col,  1986; Cole y col.,  1988);   c) el tamafio  de partiou]a en los sedinentos

@ale,  1974; Bott y Kaplan,  1985)   y   d)  la temperatura QTalman,  1983; Bott y col.,



1984). Los descomponedores estan constituidos principalmente por hipomicetes @rook,

1984)  y  bacterias avIason,1976).

Componente  aut6trofos

Los aut6trofos    mediante la fotosintesis fijan el carbono inorganico disuelto presente en

el agua, transformindolo  en la principal fuente  de carbono  organico  aut6ctono  en los

ecosistemas 16ticos   Oerrin y col.,  1987; Mundie y col.,  1991).   Del mismo  modo,  1a

liberaci6n  de  compuestos  organicos  solubles  y  fotosintetatos  como  resultado  de  la

actividad fisiol6gica de los aut6trofos , contribuye  a la formaci6n  de carbono organico

disuelto  (Cole y  col.,  1982;  Bell y Kuparinen,  1984).    La regulaci6n  del proceso  de

producci6n primaria, en los ecosistemas 16ticos   es el resultado de la interacci6n entre

procesos fisicos, quinicos y biol6gicos (Sabater y Sabater,  1992). La dispoml]ifidad de

nutrientes    a3othwell,  1985),  las  condiciones hidrodinrfucas  aleiter y Carlson,  1986;

Poff y Ward,1989)  y la herbivoria (Gregory,  1983),  afectan en forma inportante    la

producci6n prinaria del perifiton,   aut6trofos couspicuos   en los ecosistemas 16ticos de

Chile Central  forndos por algas filanentosas y diatomeas. Las macr6fitas arraigadas en

las zous riberefias son memos abundantes ¢arra y Bicudo, 1995; Ramirez y col., 1982).
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Componente  fragmen€adores

Los fragmentadores utilizan  como  fuente de carbono  la materia organica al6ctona  que

proviene  de  la  vegetaci6n  terrestre  y  ripariana,  (Wetzel  y  Likens,   1991).     Esta  es

cousumida   a trav6s  de un proceso  de  fragmentaci6n mecanica de  las  particulas  con

tanrfuo superior a 1.000 pin G'aul y col.,1983).  La velocidad con la cual se realiza este

proceso en los ecosistemas 16ticos esta estrechanente relacionada con la calidad quinica

de  la  materia  organica  al6ctona  qawson  y  col.,   1984).      Diversos  trabajos  ham

determinado que aproxinadanente el 30 °/o de COPF presente en los ecosistemas 16ticos

proviene  de  la    degradaci6n mecanica  del    COPG  realizada por  los  fragmentadores

(Cufihey y col.,  1990), lo cual puede afectar directanente la biomasa  de los colectores

que uti]izan este recurso (Short y col., 1980).

ComponeDte  colectores

Los  colectores  uti]izan  como  principal  fuente  de  carbono  el  detritus  organico,    6ste

resulta  de  la  activided  quinica  de  los  descolxponedores,  la  degradaci6n  mecanica

reafizada   por   los   fragmentadores,   los   aut6trofos   y   los   productos   de   excreci6n

provenientes de la actividad metab6Hca de los componentes  bi6ticos q€aushik y Hynes,

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

Webster y Benfield, 1986). Por lo tanto,  1os colectores  consumen  carbono organico de
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origen al6ctono y/o aut6ctono. Operacionalmente  los colectores capturan  particulas con

tamafios de hasta de  10 LLm de diinetro.

Componente  herbivores

Los herbfvoros uti]izan exclusivamente  como  recurso  a los  autotrofos  Orca]]louch y

col.,  1979),  por lo  tanto    su iinica  fuente  directa de  caibono  organico  es  de  origen

aut6ctono.  Cousiderando  que  los  aut6trofos  tienen  un  bajo  contenido   de  material

refractario y elevadas productividades, es probable que rna parte importante del carbono

organico    presente  en  los  ecosistemas  16ticos     sea  cousecuencia  de     este  proceso

Orcculou8h y col., 1 979).

Componente   Depredadores

Los depredadores consumen   colectores, fi.ngmentadores   y   herbivoros, en funci6n de

sus reapectivas  biomasas   (Allan,  1995),   estos,  por lo tanto, utilizan carbono organico

de  origen al6ctono y aut6ctono.  Sin embargo,    en este  caso  el   carbono    ha pasado

previanente   a trav5s  de   otros  componentes    del ecosistema.  La depredaci6n es  un

proceso  muy importante  en la regulaci6n de  la  estructura  de  los  ecosistemas  16ticos

(Auan, 1995).



Componente  Depredadores Tope
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Los  depredadores  tope     utilizan  como   recurso   a  los   colectores,   fragmentadores,

herbivores y adends a los depredadores. En terminos energ5ticos, 1os depredadores tope

constituyen un sunridero  del carbono  organico    que ha sido  fijado  y transformado    a

trav6s  de  la  estructura  del  ecosistema.     Los  depredadores  tope  estin  compuestos

principahaente por peces, estos   son el tax6n mss couspicuo en los ecosistemas 16ticos

Qlorwitz, 1978).

Objetivo General

El objetivo general de esta tesis es poner a prueba la hip6tesis de que canbios temporales

enlosaportesrelativosdemateriaorganicaal6ctonayaut6ctonaafectanlaorganizaci6n

de  los ecosistema 16ticos. En terminos operacionales, se pondri a prueba esta hip6tesis  a

trav5s de la verificaci6n empinca del modelo  te6rico en el ecosistema de rio Clarillo (33°

41' S   y   70° 24'  0), en lo que a tos componentes   y procesos se refiere.   Ademas, se

discutira    la vafidez  de  los  supuestos    y  predicciones  del  modelo  y  ana]izarin    los

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



Objetivos Especificos
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a)   El primer objetivo   se refiere   a determinar si la estructura del ecosistema   de rio

Clarfllo corresponde a aqueHa planteada en el modelo y analizar su variaci6n temporal.

Esto  se traduce  en determinar los  componentes funcionales,  el  origen y    las  vias  de

transferencia  del  carbono  organico  en  el  ecosistema  de  rio  Clarino.  Los  mecanismos

propuestos en el modelo seran  evaluados experinentalmente    a partir de las  siguientes

actividades:

•   Determinar  si  la  materia  organica  al6ctona  controla  o   linita  la  productividad

heterotr6fica bacteriana.

•   Deteminar si  los nutrientes son limitantes en ha productividad prinaria del perifiton.

•   Evalun la presi6n de pastoreo por microherbivoros sobre el perifiton.

•   Determinar ke diferentes   fuentes de carbono organico utilizadas por los colectores,

fragmentadores, depredadores y depredadores tope.

•   Establecer el mecanismo de interacci6n entre los a.ut6trofos y los descomponedores.

b)  El segundo objetivo   es determinar los flujos intrasistemicos de carbono organico y su

variaci6n temporal,  para lo cual se deteminarin las tasas de los  procesos de fijaci6n y

transferencia de carbono organico en .el ecosistema de rio Clarillo.



Eip6iesis de Trabajo

En  esta tesis se postulan las siguientes  hip6tesis:

1)   El  flujo  de  carbono  organico  en    ecosistemas  16ticos  de  bosques  templados  del

hemisferio  norte  esta  basado  principahaente  en  la  degradaci6n  heterotr6fica    de

materia  organica  al6ctona  (a]mmins  y  col.,   1973,   Corners  y  Naiman,   1984),

mientras que  en los ecosistemas 16ticos de Chile Central  la importancia relativa del

carbono organico aut6ctono debiera ser mayor,   ya que   no estan   limitados por la

radiaci6n solar incidente.

2)   Si los ecosistemas 16ticos de Chile Central   presentan   un aporte relativo mayor de

carbono organico aut6ctono, entonces el tamafio ("biomasa") y los flujos desde los

componentes  aut6trofos  y  herbivoros  en  los  momentos  de  maxina  producci6n
I

autotr6fica debiera ser mayor que cuando  el aporte de carbono  al6ctono  es mayor

GTigura 2.)

3)   En ecosisten]as  16ticos no  limitados  por radiaci6n  solar  ha producci6n autotr6fica

debiera ser la principal fuente de carbono, atn cuando  cambios temporales en   los

aportes  relativos    de  materia  orginica  aut6ctona  y  al6ctona,  debieran  afectar  la

organizaci6n de los ecosistemas, cambiando el rfumero, biomasa y/o los flujos   entre

sus componentes.
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MATERIALES Y METODOS

1.  Area  de  estudio:    Ri'o  Clarillo  se  encuentra en la Reserva Nacional Ri'o  Clarillo,

ubicada a 45 kin de Santiago qigura 3).   El area 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'

0.  Esta zona correaponde en su totalidad a la cuenca de avenamiento del rio Clari]lo.  Su

altitud varfu desde los 850 msnm en el punto en el cual el rio sale de la reserva, hasta los

3.057 usrm que correaponde a los tril)utarios de menor orden en los linites sun-oriente

de la reserva.  El sistema hidrogrffico estf conformado por dos cuencas mayores: Caj6n

de Los Cipreses y Caj6n del Homo, cuya confluencia a los   1.100 ms.n.in origina el rio

C]ari]lo,  con un exteusi6n de  8,6  kln de  longitud hasta  el linite  nor-poniente  de  la

reserva.    Ambas  cuencas  estan insertas  dentro  de  la region ecol6gica  del matorral y

bosques escler6fflos y la region ecol6gica de la estepa altoandina (Gajardo, 1983).

La cuenca del rio Clarillo posee un clina mediterineo semiandino que se caracteriza por

no tener influencias costeras, pero con tendencias continentales evidentes, la cual segbn la

clasificaci6n climatica de K6eppen correspondeha a un r6ginen de tipo templado fife con  .

nuvias invemales (Fuenzalida, 1965).  Las temperaturas promedios anuales flucthan entre

un minina de 7,5 °C y una maxima  de 21,5 °C, con una precipitaci6n promedio de 648

mm (datos Estaci6n Agrometereol6gica de la Reserva de RIo  Clarillo,   periodo  1984-
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1991).    El hidrograna  del rfo  Clarillo  es  rixto,  combinando  el r5ginen pluvioso  en

epocas invernales, con el nivoso, esencialmente por dechielos primaverales.  El caudal de

rfo   Clarino   fluctds   estacionalmente   desde   un  nivel   de   flujo   base   en   verano   de

aproxinadanente 200 1/seg   hasta caudales de varios metros ctibicos en el periodo  de

ngus altas (Direcci6n General de Aguas, MOP) .

Geomorfol6gicanente, el  rio Clari]lo corresponde a los rios de tipo rir6nico de orden 2

(Caldichoury, 1995), en donde se alteman sistematicanente tranos con fapidos 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 esth ubicado en el fondo de un

caj6n cordi]1erano, lo  que provoca un escaso  desarono  lateral con fuertes pendientes.

Las riberas  del rio  estin cubiertas por matonales y bosque  escler6filo,  las  cuales  no

limitan  el  acceso  de  la  radiaci6n  solar  incidente  al  rio.  Estas  caracteristicas     son

comparables con las descritas previanente para otros rios ubicados en la cordillera de

Los chdes en  Chile Central (Caldichoury, 1995).

2.   Caractehaci6n   del  habitat acuatico:      Se  realiz6  una  caracterizaci6n  de  las

condiciones  climaticas y variables  fisico-quinicos  del agua del rio  Clarillo.  Con estas

variables  se calcul6 posteriormente la nasa total de carbono  presente diarianente en el

componente CID y las condiciones (ej. Radiaci6n fotosinteticanente activa, temperatura

del agua) y recursos  (ej.  nutrientes)  diaponibles para los  componentes bi6ticos de los

ecosisterm 16ticos. Para ello se obfuvieron registros continuos de temperatura del aire,
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radiaci6n total y radiaci6n  fotosint6ticamente activa, con un datalogger LICOR LI-2000

equipado con sensores especfficos para cada una de las variables debidanente  calibrados.

Sinultineamente, se obtuvieron registros continuos de pH, temperatura, conductividad, y

concentraci6n de oxigeno disuelto en el agua, mediante  rna sonda telem5trica YSI-Grant

modelo  Water  Quality Logger   3800.    Binensualmente  se  realizaron mediciones    de

variables quinicas,  para lo cual se determin6 la concentraci6n de anonio, nitrato, nitrito,

ortofosfato  y  alcalinidad  total,  con    los  m5todos  descritos  en    APHA-AWWA-WFF

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

3.  Estructura del ecosistema de n'o Clarillo.

Para  evaluar  cambios en ha organizaci6n del ecosistema debido a variaciones temporales

en los aportes relativos de materia organica al6ctona y aut6ctona, es necesario refutar en

priner  lugar  la  estructura  del  modelo  propuesto,  en  cuanto  a    la  existencia  de  los

componentes  y  relaciones  funcionales.  Para  esto   se  ham  disefiado   expeinentos  y

mediciones de call]po que permiten determinar sinultineanente  anbos aspectos.

3.1 Disefio de muestreo para estimaci6n de biomasa de los componentes

Cousiderando   que   no   edstfan   aptecedentes   previos   que   permitieran   analin   la

variabifidad asociada a la biomasa presente en cada componente, se defini6 un ninero de

ocho replicas en un solo sitio de muestreo,   con un poder fijo del 80 % para detectar
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diferencias del 40  %, basados en antecedentes  existentes  en la hieratura @1liot,  1977;

Merrit y Curmnins,1996).  Los muestreos se realizaron entre  Juno de 1995 y Diciembre

de 1996,  tonrfudose cada vez muestras de cada componente del ecosistema 16tico.  Los

primerosmuestreospermitieronwhdarelnineromininodemuestrastomadasparacada

componente.   La metodologfa se bas6  en calculo  del ninero  de muestras  ("n")  para

detectar diferencias reales entre medias (Sokal y Rohl£ 1981).  En este caso, se cousider6

1a biomasa promedio por componente, usando las siguientes condiciones:   Ch = 0,05, y un

poder de 80 0/o .  El calculo se realiz6 medial]te la siguiente formula:

donde :

n

a
6

V

Or

P

n  2 2 (Ch / 8 )2  {  L[v] + t 2(I.p) [v] }2

=  ndrero de r6pficas

=  desviaci6n estindar

=  1a ]]]ayor diferencia que se desea detectar

=  grados de liberfad de fa desviaci6n estandar con "a" grxpos y "n" r€pficas

=  nivel de significancia

=  probabifidad deseada que la diferencia encontrada sea significativa aoder de

la prueba)

ta[v]         =  valor de t conv grados de lfbertad, correspondiente  a ch  probabifdades.

t 2(1.p"  =  valores de t con v grados de libertad correapondiente  a 2 (1 - P)

probabhidades.

Los resultados permitieron establecer que con un ndmero de ocho replicas se detectan

diferencias mininas de un 25 °/o entre 2 medias, a excepci6n .de los depredadores en los
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que se dectectan diferencias    2115  %, por lo  cual los resultados de este componente

deben interpretarse con  cauteha.

Para determinar las variaciones temporales en los componentes y los efectos resultantes

de los  diferentes  disefios  experinentales,  se utiliz6  1a prueba ANDEVA  de una vi y

anidado,  utilizando  las  pruebas  cr  pasferz.orz.  de  Tckey  y  Dunnett  para  determinar

diferencias  entre  los  grxpos.  En forma previa  se  realizaron pruebas  de  normalidad y

homogeneidad  de  variarm  @mot,  1977).    Los  dates  con  proporciones  0)  fueron

transforndos previanente  antes de realizar la prueba de ANDEVA  (transformaci6n:

arcsen ralz P). En la comparaci6n de pendientes se utiliz6 ANCOVA para pendientes.

Para  comparar  promedios  entre  pares  de  dates,  se  utiliz6  una  prueba  de  t-Student

@hiott, 1977).

3.2 Componentes y mecanismos

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

determinados segtin los siguientes metodos:

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

La detemini6n de ha

dicromato de potasio (C

de COD y COPF se realiz6 por el m5todo de oxidaci6n con

ouze, 1994 ; Figura 4).  Las muestras fueron obtenidas por
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Metodo oxidaci6n con dicromato de potasio

Estalrdar                   Blanco

curva calibraci6n        ampolla vidrio
con Glucosa                   (20 ml)

a8re8ar
3 ml K2Cr207 0.02 N
4mlH2S04   20%

iiE

Muestra  (< 250qu)-
3 ml ffltrada                   3 ml  bruta

(0.45 lLm)                                 ,

ampolla vidrio
(20 nd)

I

agre8ar
3 ml K2Cr207 0.02 N
4ndH2so4   2o%

ampolla vidrio
(20 nd)

i

agre8ar
3 ul K2Cr207 0.02 N
4mlH2S04   20%/

a8re8ar
8 ml H2 S04  concentrado en

aliouotas de 2 ml cada i minuto
en bafio  con hielo

bufoujeo con N2 x 1 min

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

titular con  Fe QIILi)2 (S04)2  0.01N

se registran diferencias de potencial con
el uso de un pEinetro, utilizando un electrodo

mixto de platinoiloruro de plata

Figura  4. Analisis quimico  de carbono orginco (Carmouze, 1994).
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tripficado a intervalos de 6 horas durante 24 horas, con una frecuencia bimensual.   Una

vez recolectadas,  1as muestras fueron transportedas a la brevedad  posible al hboratorio

para su analisis. Durante el transporte y almacenaje las muestras fueron preservadas a 4

°C.  La determinaci6n de la rnasa de CID  se realiz6 segdn Wetzel y Likens (1991).

b) Componente descomponedores

Se  estin6  en forma bineusual  ha biomasa y productividad  de  los  descomponedores,

cuntificando  ademds  el efecto  de  la proporci6n de    carbono  organico  (al6ctono  y/o

aut6ctono)  en  la  productividad  de  los  mismos.     En  cada  muestreo   se  realizaron

mediciones discretas a intervalos de 4 horas durante 24 horas. La biomasa presente en

este  componente  se  determin6   a  partir  de  recuentos  celulares  y  la  medici6n  de

biovolinenes bacterianos Qiemann y Rusen,  1990),   determinados por nricroscopia de

epifluorescencia,   de  acuerdo   al  m5todo  propuesto  por  Hobbie  y  col.   (1977).   La

productividad de los descomponedores   fue estimada a partir de la determinaci6n de la

tasa  de  crecimiento  bacteriano  segtin  el  m6todo  de  incoxporaci6n  de  Timidina  H3

propuesto por Fuhrman y Azam (1980) ¢igura 5). La producci6n  se determin6 con las

ecuaciones  que se detallan a continuaci6n:

TTI :   dpms - dpmB
Sv * SA * t

donde:

TTI     :, incorporaci6n de timidina tritiada expresada como nmol/1 h.

ecuaci6n 1
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Muestra
20 nrd extraidos con

muestreador de perifitonEE
Blanco'

10 ml muestra
+

300 ul fomalina 37 %
+

30 ul  Tinridina H3  (5-10 nM)

'
Conservar a  4 °C en hielo

ur

iiiE
Tratamiento'
10 ml muestra

+
30 ul  TinridinaH3  (5-1o nM)

I
Incubaci6n I.» sz./%

x 30 min  en oscuridad

'
300  ul formalina 37 %'
Couservar a  4 °C en hielo/

Filtraci6n  en filtros
policarbonato 0.2 pr

'
Lavar con TCA frio (5%)

'
Agregar  1 nd  Clorofomo

para disolver filtros

'
Agregar 5 ul

coctel centellco y
analizar en un contador

decenteucolfquld+oderachaci6np

Calculo de  TTI y BBP,
segdn ecuaciones ly 2.

Figura 5. Mctodo determinaci6n productividad  secundaria bacteriana.
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dprls  : radioactividad retenida en los filtros (promedio de las tres replicas).

dprife : radioactividad en el blanco.

Sv       : volumen de lamuestraen litres.

SA        : actividad especifica de la 3H-timidina  en.dpm / nmol.

t           : tiempo de incubaci6n en horas.

BBP :  TTI * CF* MCV * CC ecuni6n 2

BBP    : producci6n neta de biomasa bacteriana expresada cono Hg carb6n celular por litro y por hora

(ngc/ 1t h)

TTI     : incorporaci6n de Tinidina (rmol / l* h)

CF       : Factordeconversi6n (1.1 x l09celulas/nmol)

MCV : volunen promedio de las bacterias expresadas como Lm3.

CC       : carbch celular de las bactedas expresado como LLg c/[m3 de volunen celular bacteriano

Para detemin el efecto de la proporci6n de materia organica al6ctona y/o aut6ctona  en

ha  producci6n  de  los  descomponedores  Gigura  6),  se    incubaron  I.#  sz+#  cantidades

conocidas de hojas de plantas vasculares terrestres,  depositadas en cajas  cerradas con

ma]has  de      100   pri  de  abertura  (Wetzel  y  Likens,   1991)   y  sustratos   artificiales

colonizados por aut6trofos qairchild y Lowe, 1984).  En cada uno de enos se determin6

ha producci6n de los descomponedores segdn el m5todo propuesto por  Fuhrman y Azam

(1980).

Para determinar  el mecanismo  de  interacci6n funcional  entre  los  descomponedores  y

aut6trofos, se realizaron los protocolos experinentales que se detallan en las figuras 7 y
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Muestra
materia orginica al6ctom

(hojas excidiadas de plantas vasculares tenestres)

i
loo discos
de 2cm2

i
Bolsas cerradas

loo urn tamafro de poro

I
Incubaci6n 7-» s7./2i

x 40 dias

'
Determinaci6n  TIT y  PBB

por incolporaci6n de Timidina H3
segin Protceolo 5.

Figura 6. Protocolo para la determinaci6n de PBB en  materia organica al6ctona.
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Muestra ` Cbiofilm"

no perturbado

Ei
cltrol

muestra aclimatada en
camara metab6lica  250 ml

de circuito cerrado

1

Medici6n de Producci6n Primaria
segtin metodo de producci6n de

oxigeno por 60 nin.

iiE
TraTento

muestra aclimatada en
cinara metab6lica 250 ml

de circuito cerrado

1

Medici6n  de Producci6n Prinda
segin metodo de prodrcci6n de

Cki8eno

i
trauscurridos 5 min se interrumpe
la descomposici6n bacteriana con
antibioticos  (ampicilina looHg/I y

tetraciclina 30 Hgn)

i
se continua refrondo la Producci6n
PTimaria hasta  transcurrido 60 min.

desde su inicio./
Se evalhan diferencias en las pendientes
de la relaci6n  producci6n primaria  v/s
tiempo

Figura 7. Protocolo para la dcteminaci6n de la existencia de flujo de carbono organico
de;she Descomponedores =   Aut6trof os.
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Muestra `Cbiofilm"
no perturbadoEE

Control

300 Ln formalina 37 %
+

100 prl  NaH" C03  (5 prci / ml)

I
Couservar a  4 °C en hielo

in

iiiiE
Tratanriento

loo ut NaH" C03  (5 prci / ml)

i
Incubaci6n i.# $7.fw

xl8i-n

300  ul forndina 37 %

elininaci6n  L4c inor8inico
no asinulado por

exposici6n  a Hcl concentrado

I
Filtraci6n fraccionada  en filtros
0.8qu, 0.45qu y 0.2 qu

I
Agregar  1 ml  Cloroformo

para disolver filtros

I
Agregar 5 ml

o6ctel centelleo y
analizar en un contador

de centelleo liquido de radiaci6n P.
Se busca la presencia de L4C en la fracci6n de 0.2 |im

Figura 8. Protocolo para la determinaci6n de la existencia de flujo de carbono orginico
desde Aut6trof os =  Descomponedores.
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8,  uti]izando  como   sustrato     la  estructura  denominada  `Cbiofilin",  que  corresponde

fisicanente al hicrohabitat donde coexisten anbos componentes. En general, el `Cbiofilin"

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

c) Componente aut6trofos

La biomasa presente en este componente  fue estinada a traves de la determinaci6n de la

concentraci6n  de  clorofila-a.    Para  ello  se  obtuvieron  binensualmente  ocho  replicas

escogidas  aleatorianente  durante  un  dfa  de  muestreo  (vcr  pun:to  3.1),  utilizando  el

muestreador  propuesto por Davies y Gee (1993).  Las muestras fueron maceradas en un

homogenizador de vidrio y la extracci6n se realiz6 con 10 ml de acetona al 90 °/o y se

dej6   entre  24   a  48   horas   a  4   °C   ovonenweider,   1969,   modificado).   Luego   se

~    centrifugaron los extractos acet6nicos durante 20 minutes a una velocidad de 3.500 g.

Se ley6  la absorbancia de los extractos acet6nicos en un espectrofot6metro  Shimadzu

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

La determinaci6n de la tasa fotosint6tica de los aut6trofos se realiz6 por el m5todo de

producci6n de oxigeno, utilizando una cinara metab6lica (2 ml de capacidad) provista de

un electrodo de oxigeno  conectados a un oxigen6metro  (Strathkelvin modelo 781), un

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

muestras fueron incubadas y medidas z.J7 sztz/  (Wetzel y Likens, 1991).
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Entre  los  mecanismos  propuestos  en  el  modelo   se  sefiala  la  interacci6n  entre  los

nutrieutes inorganicos y los aut6trofos ¢igura 2). Esta interacci6n se evalu6 mediante un

experinento de fertilizaci6n Oro3 y P04)  j7z sitar de sustratos artificiales colonizados por

aut6trofos, segth el protocolo propuesto por Fairchild y Lowe (1984).   Se, determin6 1a

prodrcci6n de los aut6trofos en los diferentes tratamientos midiendo la concentraci6n de

clorofila-a  (vcr Figura 9 y Tabla 1), con cuatro r6pficas por tratamiento.

d)  Componente: colectores,  herbivoros, fragmentadores y depredadores

Se  obfuvieron  ocho  r6pficas  de  macroinvertebrados  bent6nicos  en  forma  binensual

escogidas aleatorianente durante un dfa de muestreo, utilizando una red Surber de 0,12

m2 de superficie y 250 im de abertura de malla (vcr pun:to .3.1).   Las muestras se fijaron

con formalin 10 % para su posterior identificaci6n  de la pertenencia de los organismos a

cada uno de los componentes  y asf  estinar ha  biomasa de euos.  La identificaci6n de los

diferentes   grupos funcionales se realiz6   median:te el uso de la literatura (Caldichoury,

1995;  Merrit y Cummips, 1996), estos resultados fueron verificados   a trav6s del ana]isis

de  10   contenidos estolnacales en cada componente.     Posteriormente se determin6  el

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

La determinaci6n de  la tasa de herbivoria   sobre  los  aut6trofos    se  realiz6  segtin el

protocolo  experinental    propuesto  por  Carrick  y  Fahnenstefl  (1991).   Se  manipul6

experinentalmente la concentraci6n de los individuos en una serie de acuarios a7igura
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Control

Macetero de arcilla (vol. 250 ml)

I
lavado x 2 dias en Hcl 2N

'
se llenan con 2 % de soluci6n agar  mds

KH2ro4 y NHNo3

'
4 tratamientos segdn raz6n Redfield
(concentraciones segdn Tabla 1)//\\

N                            P                      N+P

I
tiempo exposici6n
in situ  : 45 dias

I
Se evaldo  Producci6n Autotrofos

x deteminaci6n clorofila a

Figura  9. Experimento de fertilizaci6n del perifiton  (Fairchild y Lowe,1984)
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EI
0.0M 0.05 M 0.5M

0.0M 4 4 4

0.05 M 4 4 4

0.5M 4 4 4

Tabla  1.  Concentraciones de N03 y P04 Q® asignadas a cada tratamiento.
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10), los que  fueron colectados con una red Surber y almacenados vivos en contenedores

(Wetzel y Likens,  1991). Se utilizaron  solanente individuos de un tipo de herbivoro, el

que fue seleccionado en funci6n de las mayores biomasas determinadas en el ecosistema.

La tasa de herbivoria se evalu6, determinando cambios en ha biomasa de los aut6trofos a

trav5s de la determinaci6n de la concentraci6n de clorofila-a  (Wetzel y Likens, 1991)

e) Componente Depredadores Tope

La biomasa presente en este componente, constituido principalmente por fauna fctica, se

estin6 en forma binensual utilizando el m6todo de recuento total.  Este m5todo cousisti6

en cercar con mal]as  (1cm distancia entre nudos)  rna die; de  200  m2  en el  sitio  de

estudio.  Posteriormente  se procedi6  a extraer la totalidad de la fauna ictica mediante

pesca electrica.  A los peces capturados se les determin6 la longitud total a.T.) con un

icti6metro con precision de 0,05  cm, el peso total 0.T.) con una balanza digital ANB

modelo  EK-1200  A  con precision de  0,1  gr.  Deapdes  de  extraer una muestra  de  10

individuos     para  ana]isis   de   los   contenidos   estomacales,   1os  peces   restantes   eran

regresados al agua.

3.3 Producci6n

La      producci6n   de   los   herbivoros,   colectores,   fi.agmentadores,   depredadores   y

depredadores tope fue estimada utflizando dos modelos:  i) m6todo de crecinieuto
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instantineo q3ecke y col, 1984 ; ecuaci6n 3) y ii) m5todo de producci6n anual Ororin y

Bourassa,1992;  ecuaci6n 4).

P -  G @IT)

donde:

P =  producci6n (gr/dfa m2)

8 = biomasa en peso seco

T = dos pen'odos de tiempo adyacentes en dfas

G -  h (Wt+I)- h (Wt)

W = peso seco promedio de los individuos

(ecunci6n 3)

log P (mg DW/ m2 afro) = 022 + 1,011og  a (mg DW/m2) -0,341og M (mg DW) + 0,037 T (°C)

(ecuei6n 4)

donde:

P = producci6n (dym2 afro)

8 = biomasa en peso seco

M = peso seco promedio de los individuos

T = temperatura promedio anual del agua
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3.4  Flujos

Los flujos entre los componentes fueron calculados utfiizando   los resultados obtenidos

de los protocolos sefialados en el panto 3.2,  mediante la determinaci6n de los  balances

de usas para cada componente.  En los balances de masas se supone que la suna de los

flujos que entran a un determinado componente es igual a los flujos de salida del mismo,

ini]izando  para  su calculo  la ecuaci6n  5.  Esta  aproximaci6n  supone  ademas    que  el

ecosistema en estudio se encuentra  en  estado estacionario, esto es,  1a biomasa de cada

componente  permanece  constante  durante  el  tiempo  cousiderado  en  el  analisis.     EI

supuesto de h condici6n de estado estacionario del modelo   inpone linitaciones en la

aplicabilidad del mismo.  Sin embargo, en la medida que los periodos de analisis son de

una escala temporal corta (ej. horas y dias), cambios importantes en h biomasa de los

componentes son memos fi.ecuentes.

Q-P+R+U

donde :

Q =  consumo

P   =  producci6n

R   =  reapiraci6n

U   =  alinento no-asimilado

ecuei6n 5 .
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En la ecuaci6n  (5)  k producci6n a)  es  calculada  usando  un  sistema  sinultineo  de

ectraciones ]ineales para cada compatimiento "i" del  ecosistema, en donde la producci6n

de "i" - toda la predaci6n en `1" - p5rdidas por no predaci6n "i" - exportaci6n desde "i"

es igual a 0,  para cada uno  de  los  compartimientos  "i".    Lo  anterior,  puede tambich

expresarse de la siguiente manera:

Pi -M2i -Pi (1 -EEi ) -Exi = 0 ecunci6n  6.

donde :

Pi            =  es la producci6n de (i), y correaponde a ha elaboraci6n de biomasa nueva por

un   grupo durante el periodo cousiderado.

M2i         =  es la mortalidad por predaci6n de (i)

EEi         =  rendiniento ecotr6fico de (i), es la proporci6n de la producci6n que no es

expoctada o absorbida en la estructura del ecosistema y que se acumu]a en el

detritus.

(1-EEi)  =  es "otras mortalidades"

Exi        =  es la exportaci6n de biomasa de (i)

La ecuaci6n  (6)  puede ser reescrita como :

n

Bi *PBi-g]Bj* QBj  *Dqi  -PBi*Bi* ( 1 -EEi)-Exi=O                    ecuni6n7.
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n

Bi*PBi*EEi-E[Bj*QBj*DCH-Exi=0

o bien,

donde :

ecunci6n 8.

PBi   =  es hraz6n  de laprodrcci6n/ biomasa

QBi  =  es la raz6n de consuno / biomasa

Dcji =  es la fracci6n de la presa (i) en la composici6n alinentaria del predador j.

basados en la ecuaci6n (8) y para un sistema con `h" compartinientos, `h" ecuaciones

lineales pueden escribirse en t6rminos explicitos :

BipBiEEi -Bi QBiDcii -82Q82DC2i -.... BnQBnDcni -Exi=O        ecunci6n8.1

82P82EE2 -Bi QBi Dci2 -82 Q82DC22 -.... BnQBnDcn2 -EX2=O        ecuaci6n8.2

BnpBnEEn-B| QB| DC|n-82 Q82DC2n -.... BnQBnDcm-Exn=O        ecuaci6n8.n

El sistema de sinultineo  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 un matriz inversa, a]in podria ser resuelto el sistema de ecuaciones utilizando una

matriz inversa "generalizade" para la  mayoria de los casos ®hackay, 1981).

El  sistema  de  ecunciones  fue  resuelto  operacionalmente     utilizando  el     programa

computacional ECOPATH H" (Cristeusen y Pauly,   1992). Este programa  integra los

modelos propuestos por Polovina (1984) para estinar  las tasas de consumo y biomasas
•de varios componentes de un ecosistema acuatico y lo propuesto por Ulanowicz (1986,

1987)   y Ulanowicz y Abarca-Arenas  (1997)  para el analisis  de  los  flujos    entre  los

componentes del ecosistema (ecuaci6n 9 y 10). El programa permite  calcular la magnitud

del carbono organico al6ctono y/o aut6ctono que es transferido a traves de la estmctura

del ecosistema.

a]cuaci6n 9, Ulanowicz 1987)

nn

A =  k  I:  I: ( Tji/ T) log  (T].iT / Tj  Ti')
i=1   j=1

Q]cunci6n 10, Ulanowicz y Abarca-Arenas 1997)

A=   Z:  T ijk log  ( Tijk BrkBdk /  TBik  Bjk)
ijk

donde:

A =  Ascendencia
T =   Flujo entre componentes
8 =   Biomasa de los componentes
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RESUI.TADOS

1.   Caracterizaci6n del ambiente ffsico-quinico.

La precipitaci6n vari6  significativanente entre los meses (Tabha 2),  concentrindose los

valores mfs altos  desde de Mayo a Agosto, siendo Jinio el mes con mayor pluviosidad

(80,45 ± 2,19 I)in).   Durante los meses restantes fas precipitaciones no sobrepasaron los

3,7 ± 0,31 mm en  promedio Q]igura 11).   Los caudales presentaron un patr6n temporal

binodal  Qrigura   12,  Tabha  2),  con  aumentos  significativos  del  caudal  durante  las

precipitaciones   invemales   (Julio   y  Agosto)   y  posteriormente   por   aportes   nivales

QToviembre  a  Diciembre).     Durante  los  meses  de  Enero  a  Mayo  se  observa  rna

disminuci6n progresiva de los caudales hasta alcanzar valores de flujo base (Q < 1,8 ±

0,145 m3 / s), en donde los aportes hidricos al curso principal del rio Clarillo provienen

exclusivanente de la napa freatica.

Adn cuando la radiaci6n solar incide en forma permanente sobre   la superficie del rio,

presenta variaciones  significativas intra e interanuales aTigura 12, Tabla 2).  Los periodos

con mayor Radiaci6n Fotosinteticamente Activa qiFA)  ocurrieron entre los meses  de

Octubre de  1995  y   Febrero  de   1996,   siendo   6stos significativalnente mayores a los
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Tabla 2.- Variables fisico-quinicos: valores promedio, minimos y malinos; y resultados
de Analisis de Varianza.  Entre par5ntesis se indican los meses con los valores extremos.

Parinetro                 Promedio    Minino       I\ffirimo         g1           F             P

Precipitaci6n (mni)

Caudal  ( m3/s)

28,45              1,29               80,47
(enero)           Gunio)

2,55               1,79                 3,94

(mayo)       (diciembre)

Radiaci6n RFA (Hmovs m2)          649,22         129,91            1124,4
(J 195)           (219€)

Radiaci6n Total  (W/m2)                264,01           45,6              580,3
(] 19S)             C2.196)

Temperatura aire  (°C)                     13,17             5,45              20,24
(6/95)            (12/95)

Temperatura agua  (°C)                    12,6              7,55               19,05
(6/95)            ( 12/95)

pH                                                           7,8               7,59                8,02
C919S)            (] 196)

Conductividad(ms/cm)                   0,173            0,095        -    0,212
(10/95)          (2-3/96)

Oxigeno disuelto (mgA)                    10,41             9,34               11,96
(_9196)            (2196)

11            5,31         <0,001

11          18,25       <0,001

9           4,37        <0,01

9           7,25        < 0,01

9           4,45        < 0,01

9           6,59        < 0,01

9           3,85         < 0,01

9           8'97        <0,01

9           2,38        < 0,01
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a     i     E     i`    i    a     a     a    ii     i     %

Ti®mpo (mass)

Figura 11.-  Precipitaciones y caudal  versus meses del afro.   Cada punto representa el
promedio meusual de veinte  afros.  Las lineas verticales representan ± un error estindar.
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registrados en igul periodo en 1996.  Los meses con menor radiaci6n RFA fueron Jrio

de  1995 y Juno de  1996.   La Radiaci6n Total   presenta un patr6n temporal similar al

observado con la radiaci6n PAR, siendo los meses de  Diciembre de 1995 y Febrero de

1996 los  valores mds altos.

La temperatura promedio  del aire vari6  significativanente entre los meses qigura  13,

Tabla 2).  Los meses con mayor temperatura ocurrieron durante el verano, en canbio, 1os

valores mds bajos se registraron en inviemo, con oscilaciones termicas diarias   maximas

de 20 °C.  Las temperaturas registradas en el agua estuvieron estrechanente relacionadas

a las determinadas sinultineamente en el aire (P = 0,87 ; P < 0,001), con oscilaciones

t6rmicas  diarias,   que  no   superaron  los   10   °C.      La  temperatura  del  agua  vari6

significativanente entre los meses ¢igura 14, Tabla 2), con los valores mayores durante

verano y los menores durante inviemo.

Las caracteristicas fisico-qut[nicas del agua variaron significativanente entre los meses

qigura 14).  Los mayores valores de pH se registraron en los meses de Julio de 1995 y

Julio  de  1996,  durante  1996  los  valores  fueron  significativanente    mayores    a    los

registrados durante 1995 qigura 14.a, Tabha 2).  A partir de los resultados no fue posil]1e

detectar  algth patron  estacional  en  la  dininica de  esta variable.    La  conductividad

present6 variaciones significativas entre los meses,  pero    no  se registraron diferencias

interanuales ¢igura 14.b, Tabla 2).  Los valores mss altos de conductividad ocurrieron
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en los meses de inviemo, mientras que   los valores m5s bajos se registraron en forma

cousistente  durante  los  meses  de  prinavera-verano.     La  concentraci6n  de  oxigeno

disuelto  en  el  agua  vari6  significativanente  entre  los  meses,  pero  no  se  detectaron

diferencias interanuales Q7igura 14.c, Tabla 2).   Los meses con los valores mds altos de

oxfgeno  disuelto  en el agua fueron Febrero  de  1996,  Abril de  1996 y Julio  de  1996,

mientras que  los valores mds bajos se registraron en los meses de Septiembre de 1995 y

Septiembre de 1996.

La concentraci6n de nutrientes en el agua Q?04=, N03=, N02 yNH3)  present6 variaciones

intra e  interanuales  significativas  Gigura  15,  Tabla 3).    La concentraci6n  de  fosforo

soluble vari6 significativamente entre los meses qigura 15.a, Tabla 3).  Los valores mds

altos  se determinaron en los meses  de Julio  y Diciembre  de  1995,    mientras  que  los

valores mds bajos se determinaron en los meses de Julio de 1995 y Dicienbre de 1996.

Las    concentraciones    de    fosforo    soluble    detemrinadas    duran:te     1996    fueron

significativanente menores a ]as obtenidas  durante 1995 (Tabla 3).

La  concentraci6n de nitrato en el agua present6 variaciones significativas entre los meses

Q]igura  15.b,  Tabla  3),  ann cuando  no  se  detectaron   variaciones  interanuales.    Los

valores mfs altos de nitra:to se determinaron en los meses de Jtmio 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 concentraci6n de nitrito en el agua present6
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Tabla 3.-  Valores promedio, mininos y maxinos de ha  concentraci6n de nutrientes en
el agua.   Entre par6ntesis se indican la fecha con los valores extremos.   Se indican los
resultados de los Analisis de Varianza Q7).

Parinetro              Promedio      Minimo       Rffiximo         g1              F                P

Ortofosfato (Hgn)

Nitrato  (prgA)

Nitrito (LL8A)

Jinonio (Pgn)

Di6xido de  carbono
(mgA)

Bicarbonate  (mgA)

Carbonato (mgA)

C arbono inorganico
disuelto  (mgfl)

Carbono orginico
total  (mgA)

Carbono organico
disuelto  (mgtl)

Carbono org5nico
articulado (in

9,19

56,97

0,585

45,45

0,973

37,29

0,089

38,36

1,89

1,28

0,61

4,42              23 ,79
(4196)           (I l9S,)

5,0                153,06

(2.19C;)             ¢619 5)

0,238               1,804

(4196)           (I 195)

19,53               64,51

(2196)            u619 5)

0,092                1,45

(J /96)          (4/96)

16,35               53,56

(I 195)           (4196)

0,0186             0,156

(I l9€)          (4196)

16,79               55,16

(I /95)           (4196)

1,803               3,816

(6/96)            (11/96)

0,7                2,67
.  (4/96)            (11/96)

0,1                 2,308

(6/96)           (10/96)

8             142,87        <0,001

8             129,41         <0,001

8              29,7          < 0,001

8              8,37          < 0,001

8             65,94         < 0,001

8             1633,6        <0,001

8             42,48         < 0,001

8            1687,3        <0,001

8             239,7         < 0,001

8              75,9          < 0,001

8              90,8          < 0,001
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variaciones significativas intra e interanuales  a?igura  15.c,  Tabla 3).   Los valores ris

altos  se  deteminaron en el mes  de  Juno  de  1995  y los  mss bajos  en los  meses  de

Septiembre de 1995, Febrero  1996, Abrfu 1996, Julio  1996 y Septiembre de  1996.   Las

concentraciones de nitrito detemrinadas durante 1996 fueron significativanente menores

quelasobtenidasdurante1995.Laconcentraci6ndeanoniodisueltoenelaguapresent6

variaciones significativas entre los meses Q]igura 15.d , Tabla 3), pero no  se detectaron

diferencias  significativas   entre  los   afros.     Los  valores  mss  altos   de   amonio      se

deteminaron en los meses de Juno  1995, Julio de 1995, Abril de 1996, Julio de 1996 y

Noviembre  de  1996  y  los  valores  mss  bajos  en  los  meses  de  Septiembre  de  1995,

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

La  raz6n  de  Redfield  ®roporci6n  entre  N  y  P,  en  molestl)  present6  variaciones

significativas entre los diferentes meses, identificindose dos periodos: i) entre los meses

de Julio de 1995 a  Abril de 1996, con valores  de Nfl < 5,7  y ii) entre los meses de Julio

de 1996 a Noviembre de 1996, con valores superiores de NI? > 24,0.

El carbono   inorganico disuelto (CID), en sus diferentes formas quinicas (C02, HC03 y

C03),   present6 variaciones intra e interanuales significativas Q]igura  16, Tabla 3).   La

concentraci6n de di6xido de carbono en el agua  vari6 significativanente entre los meses

(Figura 16a, Tabla 3), con los valores promedios de   1996 significativamente mss altos

que  los  de   1995.     La  concentraci6n  de  bicarbonato     present6  variaciones  intra  e

interanuales  significativas  Gigura   16b,  Tabla  3).     Las  concentraciones  fueron,   en
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promedio,  mds altas durante   1996   que en igual periodo del afro anterior.   Los valores

mds altos ocuren   en el mes de Abril de  1996 y los mss bajos en Julio de  1995.   La

concentraci6n de carbonato en el agua pre.sent6 variaciones significativas entre los meses

qigura  16c,  Tabla 3).    Los valores  determinados  durante  1996  fueron,  en promedio,

significativanente mayores a los obtenidos en 1995.   Las concentraciones mss altas se

obfuvieron en los meses de Febrero y  Abril de 1996 y la mss baja durante el mes de Juno

de 1996.

El carbono organico total present6 variaciones significativas entre los meses  qigura 17a,

Tabha 3).  Los valores nds altos ocurren  durante los meses de Octubre y Noviembre de

1996,  nrientras  que  los  mss  bajos  se  determinan    en  el mes  de  Julio  de  1996.    La

concentraci6n  de  carbono  organico  disuelto  en  el  agua  (COD)  present6  variaciones

significativas entre los meses qigura 17b, Tabla ?.).   Estacionalmente,  los valores mss

altos se ocuren en  verano y los mag bajos en inviemo.   La concentraci6n de carbono

organico particulado (COP) vari6 significativamente entre los meses q?igura 17c, Tabha

3). La concentraci6n de COP encontrada en los meses de Octubre y Noviembre de 1996

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

Pala deteminar los flujos intrasistenricos  fue necesario vafidar  previamente la existencia

de los componentes, interacciones, y en consecuencia  la estructura del ecosistem Para

esto, se  compar6 el modelo propuesto en la Figura 2 con los resultados obtenidos en el

muestreo, utflizando  como   criterio la   constancia temporal de cada componente en el

ecosistenra, en terrios de  sus respectivas biomasas, y la existencia de transferencia de

carbono 6rganico entre los componentes,  demostrado experimentalmente.

2.1   Componentes del ecosistema

La biomasa de los aut6trofos present6  variaciones intranuales significativas,    pero  no

interanuales QTigura 18, ANDEVA ANIDADO meses: F=7,98, g1= 8, P < 0,001; afros:

F=2,02,g1=1,P>0.05).EnelmesdeDiciembrede1996sedetermin61amayorbiomasa

en este componellte (2,24 ± 1,6 gr c/m2), siendo significativanente diferente de los meses

restantes.

La   biomasa   de   los   descomponedores   present6   variaciones   intra   e   interanuales

significativas qigura 19, ANDEVA ANIDADO meses: F= 6,38, g1= 8, P < 0,001; afros:

F= 4,55, g1= 1, P < 0,05 ). Los meses de Septiembre de 1995 y Dicierfure de 1996
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Figura  19.-     Biomasa  de  Descomponedores  versus  meses  del  afro.     Cada  punto
representa el promedio  de  diez recuentos realizados  durante un dfa.    Los recuentos
Bacterianos fueron transformados a biomasa, utilizando los  siguientes  coeficientes : i)
Volunen   celular   g3    0.05  LLm3     y   ii)  equivalencia  0.2*1Of  Hg  C/Hm3.    Las  lineas
verticales representan ±  rna desviaci6n estindar.
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presentaron los valores de  biomasa mds altos (0,0085 ± 0,0018 gr c/m2; 0,0154 ± 0,0057

8r c/m2, respectivanente).

La  biomasa  de  los  colectores  present6  variaciones  intra  e  interanuales  significativas

¢igura 20, ANDEVA  ANIDADO meses: F= 24,89, g1= 6, P < 0,001; afros: F= 4,28, g1=

1, P < 0,05). Los valores mds altos de biomasa se determinaron en los meses de  Juno de

1.995 (5,174 ± 2,58  gr c/m2) y Febrero de 1996 (3,145  ± 1,78 gr c/m2).

La biomasa de los fragmentadores present6 variaciones intraanuales significativas, pero

no interanules aiigura 21, ANDEVA ANIDADO meses: F= 6,91,  g1= 8, P   < 0,001;

afros: F= 0,46, g1= 1, P > 0,05 ). Los meses de Juno y Dicienfore  de 1995 y Octubre de

1996 presentaron los valores mayores de biomasa.

La biomasa de  los herbivoros present6    variaciones  intra  e  interanuales  significativas

Qiigura 22, ANDEVA ANIDADO meses: F= 8,13, g1= 8, P < 0,001; afros: F= 5,88, g1=

1, P < 0,05).   Durante el afro  1995,   1as rna;yores biomasas ocurrieron   en los meses de

Juno y Juno (0,83 ± 0,51 gr c/m2 y 0,63 ± 0,41 gr c/ m2, reapectivanente), mientras que

durante   1996 los meses de Abrfu y Diciembre fueron los que presentaron los mayores  .

valores de biomasa  (0,82 ± 0,56 gr c/ m2 y 7,26 ± 3,11 gr c/m2, respectivamente).



64

g&££ggg?§
TapaTP

Figura 20.-   Biomasa de Colectores versus meses del afro.   Cada punto representa el
promedio de ocho muestras obtenidas durante un dfa.   Las lineas verticales representan
±  una desviaci6n estindar.  Datos transformados Y'= Log (Y+1).
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Figura 21.-` Biomasa de Fragmentadores  versus meses del afro.  Cada punto representa
el  promedio  de  ocho  muestras  obtenidas  durante  un  dia.        Las  lineas  verticales
representan    ±   una desviaci6n  estindar.  Datos transformados Y'= Log (Y+1).
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La bio© de los depredadores  present6 variaciones intranuales significativas, pero no

interanuales   Q]igura 23, ANDEVA ANIDADO meses: F= 3,96, g1= 8, P < 0,01; afros:

F=0.85,g1=1,P>0.05).Losma:yoresvatoresdebiomasasedeteminaron-.enlosmeses

de    Julo  de  1995  y  Abril  de  1996  (2,15  ±  2,58  gr  c/m2  y  2,55  ±  0,63  gr  c/m2,

respectivanente).

Los depredadores tope, como componente, estuvieron presentes durante todo el periodo

de estudio y   al igual que los demas componentes, presentaron  variaciones temporales

intranuales ¢igura 24).   Durante el afro  1995 1as mayores biomasas se determinaron en

los meses de Julio y Diciembre, mientras que  el mes de Abril tuvo los valores mss altos

para el afro 1996.

Al  cousiderar  la  biomasa  total  presente     en  el  ecosistema  16tico,   se  encontraron

variaciones intraanuales significativas, pero no  interanuales Q7igura 25, ANDEVA   F=

3,93,  g1= 7, P < 0,001).  Los mayores valores  de biomasa ocurrieron en los meses de

Jinio de 1995 y los meses Abril y Diciembre de 1996.

2.2  Relaciones entre componentes

Se determin6 experimentalmente la existencia  de transferencia de carbono 6rganico entre

los componentes que eran permanentes en la estructura del ecosistema.
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Figura 25.-  Biomasa Total  cousiderada como la sumatoria de la biomasa existente en
cada componente versus meses del afro.   Cada punto representa el promedio de ocho
muestras obtenidas durante un dfa.   Las lineas verticales representan ± una desviaci6n
estindar.
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Los resultados de los  experimentos de fertihaci6n i.ic s## de los aut6trofos se detal]an en

la Figura 26.    El analisis  de  los resultados    mostr6  un incremento  significativo  en la

biomasa de los aut6trofos despues de 45 .dfas de exposici6n, como cousecuencia de la

apficaci6n de nitrato a los bioeusayos Oro3, ANDEVA  F=7,488, g1= 2, P < 0,005), ate

cundo  no se detectaron diferencias significativas con la apficaci6n de ortofosfato soluble

¢04, ANDEVA  F= 0,464, g1= 2, P > 0.05) y con  la apficaci6n sinultanea de anbos

nutrientes en diferentes   concentraciones ¢04 x N03, ANDEVA  F= 1,537, g1= 4, P >

0'05).

Los resultados de los experimentos de herbivorfu  sobre los aut6trofos se detallan en la

Figura   27.   La   biomasa   de   aut6trofos,   medida   como    Hg   Clorofila-a/cm2,    fue

significativanente   menor   en   la   condici6n   de   alta   deusidad   de   herbivoros   (400

individuos/m2),   que la situaci6n control   (ANDEVA F= 6,7,  g1= 2,   P  < 0,05).    En

canbio, en la condici6n con  baja deusidad (100 individuos/if), sinilar a la detemrinada

en el sitio de estudio, no se encontraron diferencias significativas con.el control.

Los  descomponedores  uti]izan  diferentes  tipos  de  sustratos  organicos  como  fuente

energ6tica  (materia  orga]]ica  aut6ctona y  al6ctona).  Sin  embargo,  existen  diferencias

significativas  en la productividad  alcanzada  al  degradarlos  G]igura 28,  ANDEVA F=

9,38,  g1=  1, P < 0,01).   La Producci6n de Biomasa Bacteriana ¢88)  determinada en

materia organica aut6ctona  ("perifiton") fue significativanente mayor que la determinada
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Figura 28.-Determinaci6n   de   la   Producci6n     de     Biomasa     Bacteriam versus
materia  orginica  aut6ctona  y  al6ctona    (discos  2  cm2)  con  diferentes  tiempos  de
incubaci6n.   Los puntos representan el promedio  de  10  discos.   Las  lineas verticales
representan ±  una  desviaci6n estindar.    Factores  de  conversion utilizados:  Tasa  de
incoxporaci6n  de  Tinidina  (0.033   nmol/lh),   Conversi6n  celular  (1.1*109   c51./rmol
Tinidina), Volumen celular (0.05 Hms) y Carbono celular (0.25* 10-6prg C/[rm3).
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en materia organica al6ctona,   esta diferencia se incrementa a medida   que aumenta el

tienxpo de exposici6n  de la materia  organica al6ctona en el agua.

La  activided  metab61ica  de  los  descomponedores  genera  productos  orgaricos  muy

diversos,  1os  que podrin ser utilizados  por los  aut6trofos  como  fuente  de nutrientes

qindlay y col., 1986).   Los resultados obtenidos  para verificar la existencia de esta wh

de  transferencia de  energfa    se  detallan en la Figura 29.  Al comparar  las  pendientes

obtenidas en la situcoi6n control y en el tratamiento con la aplicaci6n de antibi6ticos, no

se  encontraron  diferencias  significativas  en  ]as  tasas  fotosint6ticas  de  los  aut6trofos

(ANCOVA   F= 2,31,  g1= 7, P > 0,05).   Por ende, no  se obfuvieron evidencias de la

existencia  de  esta  relaci6n  entre  los  Descomponedores  i  Autotrofos,  propuesta

inicialmente en el modelo de la Figura 2.

De la nrisrm folrm que los aut6trofos podrian, potencialmente, utilizar los productos de

excreci6n de los descomponedores, estos thtinos podrfan usar como fuente de carbono

organico los exudados generados por las microalgas.   Para verificar la existencia de esta

via   de   transferencia   de    energfa   y   rna:teriales    desde   los    aut6trofos   hacia   los

descomponedores,   se  realiz6   un  experinento   que  cousistfa  en  incorporar  carbono

inorganico  marcado  radioactivanente  ([4C)  a los aut6trofos y luego  incubarlo  con los

descomponedores, de manera de detectar. Ia presencia de este marcador en la fracci6n de

tamafios correspondiente a los descomponedores, habi5ndose eliminado previanente todo

el carbono  inorg5nico  marcado  no  absorbido.  Los  resultados sefialan la presencia del
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Figura 29.-   Producci6n Prinaria de los Aut6trofos   versus tiempo de incubaci6n.   El
tratamiento corresponde a la inhibici6n de la descomposici6n bacteriana con el uso de

/         antibi6ticos  (Ampicilina  100  ng/I y Tetraciclina 30  pug/I).    Cada punto  representa  el
promedio  de  cinco  iepficas.  Las  lineas  verticales  representan    ±     una  desviaci6n
estindar.
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marcador radioactivo  en todas  las  fi.acciones  de  tamafios,  siendo  la concentraci6n del

marcador significativanente mayor en los tratamientos que en los controles ¢igura 30,

t= 9,35, n= 12,  P < 0,05).   En particular, la frocci6n de tamafios entre 0,2 - 0,45 Hm, ha

cual correaponde al intervalo de tamafios de los descomponedores encontrados en este

estudio,   incoxpor6 un 6 % de la concentraci6n del marcador radioactivo asinflado por

los aut6trofos .   Los descomponedores estarian, por lo tanto, utilizando los e"dados

producidos por los aut6trofos , como una fuente de carbono orginico aut6ctono.

Los   analisis   de   los   contenidos   estomacales   de   los   colectores,   fragmentadores,

depredadores y depredadores tope se detallan en las Figuras 31  y 32.   Los colectores

consunen  aut6trofos  y materia orginica particulada fina ("MOPF"),  consunriendo un

proporci6n significativamente mayor de FPOC Q]igura 31.a, ANDEVA P < 0,001;    F =

72.42; g1 = 5).  No se encontraron diferencias significativas en la proporci6n en que  los

aut6trofos y COPF eran consumidos entre los diferentes meses  (ANDEVA P > 0,05; F =

0,021 ; g1 = 4).  Los fragmentadores consumen  restos vegetales de macr6fitas acuaticas y

materia    orginica    particulada    gruesa    (`MOPG"),    cousumiendo    un    fracci6n

significativamente mayor de MOPG qigura 31.b, ANDEVA P < 0,001;  F = 48,76; g1 =

6).  No se encontraron diferencias significativas en la proporci6n en lag que macr6fitas y
\

MOPG eran cousumidos entre los diferentes meses (ANDEVA P > 0,05; F = 0,0; g1 =5).

Los herbivoros   consumen   exclusivanentraut6trofos ("microalgas bent6nicas").   Los

depredadores consumen  colectores, fragmentadores y herbivoros, existiendo diferencias

significativas en la proporci6n en  que 6stos  son cousumidos (Figura 31.c, ANDEVA P <
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Figura 30.-  Fijaci6n de L4C  versus diferentes frocciones de tarmfio de Materia Orginica
Particulada.  Cada panto representa el promedio de cinco r6pncas.  Las lineas verticales
representan ± una desviaci6n estindar.
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Figura 31.-  Analisis de los contenidos estomacales de Colectores (A), Fragmentadores
@) y Depredadores (C).   Cada punto representa el promedio  de ha medici6n de diez
campos  oculares  en  3  r5pficas.    Las  lineas  verticale5  representan ±    rna  desviaci6n
estindar.
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Figura 32.-   Analisis de los contenidos estomacales de los Depredadores Tope   versus
meses del afro.   Cada punto representa el promedio de diez peces.  Las lineas verticales
representan ± rna desviaci6n estfndar.
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0,001;   F   =   22,83;   g1   =    14).       Los   depredadores   cousumen   una   proporci6n

significativanente mayor de colectores, en relaci6n a los fragmentadores y herbivoros.

Los  depredadores tope  incluyen en su dicta colectores,  fragmentadores,  herbivoros y

depredadores,   existiendo   diferencias   significativas   en   la   proporci6n   en   que   un

deterlninado recurso es consumido entre los diferentes meses qigura 32, ANDEVA  P <

0,001; F = 53,25; g1 = 9).  Los colectores y  depredadores son utilizados como recurso en

forma permanente, mientras que los herbivoros y fiagmentadores, s6lo ocasionalmente.

En la Figuna 33  se sefialan   interacciones entre con]ponentes que fueron eliminadas   y

otras incorporadas a h estructura del modelo, deapues de su verificaci6n experinental.

En   rehaci6n   al   mecanismo   de   interacci6n   entre   la   productividad   primaria   y   fa

mineralizaci6n,  es  posible  sefialar  que  los  descomponedores  utilizan  como  fuente  de

carbono orginico productos excretados por los aut6trofos . Por otra parte,   no existen

evidencias para establecer ha VI'a de transferencia en sentido contrario @escomponedores

= Aut6trofos ).

3.  Producci6n de los componentes

Con el prop6sito de establecer patrones temporales en la dinfmica del ecosistema 16tico,

se realiz6 una ordenaci6n temporal de los meses  en funci6n de la similitud de los valores

de las variables respuesta tanto fisicas, quinicas como biol6gicas. El analisis cousisti6 en
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Figura 33.    Relaciones  entre componentes definidas  experimentalmente a trav6s de los
protocolos  propuestos  en  el  punto  3.2      ( + )  interacci6n  incoxporada,( +)  interacci6n
eliminada.
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utilizar el m5todo de analisis multivariado de componentes principales Q'la, 1986). Todos

los analisis de componentes principales realizados fueron significativos   a < 0,05), en

donde los tres primeros componentes daban cuenta de valores superiores al 74,9 % de ha

variabifided global   Oci = 32,95 %; PC2 = 25,95 %   y PC3 = 16,0).   Los resultados se

muestran  en la Figura  34,  en donde  se  observan  los  diferentes  meses  agrupados  en

funci6n  de   sus   diferencias   eapecificas  y  la  variabilidad   global.   Se   formaron  tres

agrupaciones: i) Julio de 1995, Abrfu de 1996 y Julio de 1996 0eriodo A); ii) Septiembre

de 1995, Diciembre de 1995 y Noviembre de 1996 ¢eriodo 8) y  iii) Diciembre de 1996

Q'eriodo  C).   Los tres periodos identificados a trav6s  del arfuisis multivariado  fueron

utfiizados para establecer patrones temporales en los balances de masas en el ecosistema

re6filo.    Los  meses  restantes  se  ubicaron en tomo  al origen,  por  lo  cual  no  fueron

cousiderados en los analisis posteriores.  Los pen'odos A, 8 y C correaponden a eventos

claramente  definidos  en  el  hidrograna  del  rio  Clarillo  Tigura  11).     Elrpen'odo  A

representa condiciones invemales, con bajas temperaturas y caudales altos, en cambio, 1os

pen'odos 8 y C  corresponden a condiciones estivales, con temperaturas altas y caudales

bajos.    El  pen'odo  C  representa  una  condici6n  particular,  en  la  cual  se  registraron

caudales  del  rio  extremadanente  reducidos  Q7lujo  base).  A    partir  de  la  definici6n

temporal de los periodos A,  8  y C,  se  determin6  la producci6n de  cada uno  de  los

componentes  presentes  en  la  estructura  del  ecosistema.  La  productividad  prinaria

present6  variaciones  significativas  dentro  y  entre  los    distintos  pen'odos  ¢igura  35,

ANDEVA ANIDADO  horas: F= 158,20, g1=6, P < 0,001; perfodos:
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Figura 35.-  Productividad Primaria de los Aut6trofos versus horas del dfa.  Cada punto
representa el promedio de nueve mediciones.   Las ]ineas verticales representan ± una
desviaci6n estindar.   Las diferentes curvas corresponden a los pen'odos identificados
con el Analisis de Componentes Principales.
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F= 94,27, g1=12, P < 0,001).   Los valores mds altos se   determinaron en el periodo C y

los menores en el periodo  A   Los tasas fotosinteticas promedio  diarias  por periodo,

obtenidas por integraci6n cuadratica, entregaron valores de 0,32;   0,51 y 6,49   mg c/m2

dfa, resp ectivanente.

La prodrcci6n de los descomponedores present6 variaciones significativas dentro y entre

los distintos periodos Q]igura   36, ANDEVA ANIDADO horas: F= 64,008,  g1=6, P <

0,001; periodos:  F= 9,45, g1= 13, P < 0.001).  No se observaron diferencias significativas

entre   el   periodo   8   y   C,   pero   ambos   pen'odos   presentaron   rna   producci6n

significativamente mayor que la dcterminada en el periodo A

La producci6n de los herbivoros  present6 variaciones significativas   entre los distintos

periodos  (ANDEVA    F=  16,42,  g1=2,  P  <  0,01).    Los  pen'odos  A  y  8  tuvieron

producciones  diarias  significativanente  menores  que  el  pen'odo  C  Q]igura  37).  Los

resultados de las estinaciones de la producci6n diaria de los colectores se presentan en la

figura 38.   Entre los periodos no se encontraron diferencias significativas    (ANDEVA,

F= 0,48, g1= 2,  P > 0,05). Los fragmentadores preseitaron variaciones sigriificativas en

la producci6n diaria entre los diferentes periodos Q]igura  39, ANDEVA F= 22,68, g1= 2,

P < 0,05). Los  periodos 8 y C tuvieron  producciones diarias  mayores que el periodo A.
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Figura 36.-   Producci6n de Biomasa Descomponedores versus horas  del dfa.    Cada
punto representa el promedio de nueve mediciones.   Las lineas verticales representan ±
una   desviaci6n   estindar.      Las   diferentes   curvas   corresponden   a   los   periodos
identificados con el Analisis de Componentes Principales.
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En  la    Figura  40     se  describen  los  resultados  obtenidos  para  la  estimaci6n  de  la

producci6n diaria de los  depredadores a trav6s  del metodo  de producci6n anual.    Se

encontraron diferencias significativas entre los periodos, en donde el periodo A present6

valores de producci6n secundaria mayores que los pen'odos 8 y C  (ANDEVA  F= 47,81,

g1=  2,  P  <  0,001).  La    producci6n  diaria  de  los  depredadores  present6  variaciones

significativas entre los periodos (ANDEVA F= 27,25, g1= 2, P < 0,001). Los periodos a

y  C  tuvieron  producciones  diarias  significativanente  menores  que  el  periodo  A,  de

acuerdo al m5todo de producci6n anual.

La Figura   41   muestra la producci6n diaria determinada para los depredadores tope a

traves del m6todo de producci6n anual. Se encontraron diferencias significativas entre los

periodos, en donde el periodo A present6 valores de producci6n secundaria mayores que

los periodos 8 y C  (ANDEVA F= 179,63, g1= 2, P < 0,01).

4.   Balance de masas del  carbono organico

A partir de las  determinaciones de  la biomasa y producci6n de  carbono  organico,  se

realizaron los balances de masas para cad`a-componente, en donde la suma de los flujos

que entran a un determinado compartimiento es igual a los flujos de salida del mismo.

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

programa  de sinulaci6n ECOPATH 11" (vcr secci6n  3.4)  se estim6 el flujo de carbono
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Figura 41.-    Producci6n  Secundaria de  Depredadores  Tope  versus peri'odos.    Cada
punto representa el promedio de ocho repficas.  Las ]ineas verticales representan ± un
desviaci6n estindar.  Las barras representan el Modelo de Creciniento chual Q4orin y
Bourassa, 1992).
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orginico diario que pasa a trav6s y entre los diez   componentes   del ecosistema 16tico

Q]igura 33), permitiendo evaluar la magnitud del carbono que es transferido a partir de la

materia orginica aut6ctona y al6ctona.      ..

Los balances de nasa del carbono org5nico fueron realizados para los periodos A, a y C,

cousiderando los valores promedios de cada una de las variables  inclun'das en el modelo.

Para lograr el ajuste del mismo, fue necesario  calibrar los parinetros cousiderando  la

variabiHdad encontrada en los resultados.

En la Tal]la 4 se muestran los datos que fueron ingresados al modelo, coneapondientes al

periodo A  Las interacciones incorporadas corresponden a las descritas en las Figuras 3 1

y 32.  El ajuste del modelo permiti6 calcular las eficiencias ecotr6ficas a]E) de cada uno

de los componentes, a partir de los cuales  es posible observar que duran:te este periodo

el  45  %  de. 1a  producci6n  de  los  aut6trofos  fue  consumida  principalmente  por  los

herbivoros, 1a fiacci6n restante contribuy6  a la biomasa de detritus (COPF).  El 84 % de

la producci6n de los colectores es cousumida por los depredadores y depredadores tope,

mientras que  la producci6n de los fragmentadores  es cousumida s6lo en un 21 % por los

depredadores.   Los depredadores tope   contribuyen con la totalidad de la producci6n al

componente de detritus.

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

periodo A, se muestran en la   Figura 42.  En el dingrama de flujo es posil)le observar que
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Tabha 4.-   Datos de entrada del ECOPATH 11 para el modelo  del ecosistema de rio
Clarillo, correspondiente al pen'odo A En donde: Pro es la raz6n entre producci6n y
biomasa; Q/B es la raz6n entre consumo y biomasa   y EE   es la eficiencia ecotr6fica
(formaci6n de detritus). (*) datos estimados por ECOPATII H.  ** dates obtenidos de
Jorgeusen y col. (1991).

COITOpqERE

Aut6trofos
Herbivoros
Descomponedores
Colectores
Fragmentadores
Depredadores
Dapredadores tope
Detritus (COPE)
COD
COPG

(0,446)
(0,103)
(0,0)

(0,835)
(0,213)
(0,639)
(0,0)

(0,645)
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la estructura del ecosistema  presenta aportes de  materia org5nica aut6ctona (aut6trofos)

y  al6ctona  (COPG,  COD,  CPOF),  siendo  estos  ultinos  mayores  en  biomasa.  Los

aut6trofos presentan rna producci6n neta  de  carbono  orginico,  mientras  que  COPF

presenta un reciclamiento  intrasistemico  inxportante de carbono, ya que recfoe aportes

desde los demds grupos funcionales.   Esta condici6n permite sustentar ha alta tasa de

consumo  de  carbono  que  presentan  los  colectores  sobre  el  COPF  (Q=  0,132),  los

_   colectores tienen la mayor  producci6n entre todos los componentes del ecosisterEL  Los

depredadores y depredadores tope utilizan como fuente direcfa de carbono, 1os colectores

y  fragmentadores  y  por  transferencia  indirecta  los   aportes   de   los   otros   grupos

fimcionales.

En ha Tabla 5 se  muestran los datos correspondientes al pen'odo 8.   En este periodo el

17 % de ha producci6n de los aut6trofos fue consumida por los herbivores, la frocci6n

restante contribuy6 a la biomasa de detritus (COPF).   El .83 % de la producci6n de los

colectores  fue  consumida  por  los  depredadores  y  depredadores  tope,  en  cambio,  la

producci6n de los fiagmentadores fue consumida s61o en un 17 % por los depredadores

y depredadores tope.   Los fragn}entadores y depredadores tope presentaron las mayores

biomasas   del   pen'odo.   Los   herbivoros,    descomponedores   y   depredadores   tope

contribuyeron con la totalidad  de  la producci6n al  detritus,  debido  bdsicamente  a  la

ausencia de interacciones   con los otros componentes.   Los flujos de carbono orginico

entr; los diferentes componentes calculados para el periodo 8  se muestran en la Figura

43.  En  el   diagrama   de   flujo   es   posible  observar que  los fragmentadorestienenlas
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Tabla 5.-   Datos de entnda del ECOPATII 11 pana el modelo  del ecosistema de rio
Clarillo, correspondiente al pen'odo 8. En donde: Pro es la raz6n entre producci6n y
biomasa; Qre es la raz6n entre consuno y biomasa  y EE   es la eficiencia ecotr6fica
(forrmci6n de detritus). (*) datos estimados por ECOPATH 11.  **  datos obtenidos de
Jorgeusen y col. (1991).

cormoNERE EE*

Aut6trofos
Herbivoros
Descomponedores
Coleetores
Fragmentadores
Dapredadores
Dapredadores tope
Detritus (COPF)
COD
COPG

(0,174)
(0,0)
(0,0)

(0,831)
(0,017)
(0,859)
(0,0)
(0,07)
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mayores tasas de consumo y producci6n, utiHzando como fuente de carbono el COPG

(70  %)  y  los  aut6trofos  (30  %),  producci6n  que  se  acumula progresivanente  en  el

detritus   (COPE).   Proporcionalmente   los   colectores  y  herbivoros   disminuyeron  su

importancia relativa en ha transferencia de carbono orginico a traves de la estructura del

ecosistema, lo cual redund6 en las bajas tasa de consumo y producci6n determinadas en

los depredadores y depredadores tope.

En la Tabla 6 se muestran los datos correapondientes al periodo C.   En este periodo se

observ6  un  incremento  significativo  de  la  biomasa  de  los  aut6trofos  ,  sin  embargo,

solanente el 2 0/o de la producci6n fue consumida por los herbfvoros.   El 13  % de la

producci6n  de  los  herbivoros  se  acumul6  como  biomasa  en  el  detritus  (COPF)  y

aproxinadamente el 80 % fue exportada del ecosistemfu  E1 60 % de la producci6n de los

colectores  contribuy6   al  detritus,   en  cambio,   el  94  %   de  la  producci6n  de  los

depredadores fue consumida por los depredadores tope.  Los flujos de carbono orginico

entre los diferentes componentes calculados para el periodo C, se muestran en la Figura

44.  L.a  biomasa y producci6n de los aut6trofos y herbivoros aument6 significativamente

en relaci6n a los otros componentes,   atn cuando este incremento no se transfiri6 en la

misma  proporci6n  a  los  deris  componentes.  Durante  este  periodo,  se  observ6  un

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

En la Tabla 7 se detal]an los indices  que describen la organiza6i6n global del ecosistema

en  cada uno de los periodos.  El flujo total de carbono orginico difiere entre los distintos
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Tabla 6.-   Datos de entrada del ECOPATH 11 para el modelo del ecosistema   de   rio
Clarillo, correspondiente al pen'odo  C. En donde: Pro es la raz6n entre producci6n y
biomasa; Qre es ha raz6n entre consumo y biomasa   y EE   es la eficiencia ecotr6fica
(formaci6n de detritus). (*) datos estimados por ECOPATH 11. ** dates obtenidos de
Jfargeusen y col. (1991).

t\

C0nffoNENTE            Biomasa            PflB               Qms **         EE *
(gr c/rf)           (di-I)            (din-1)

Aut6trofos
Herbivoros
Descomponedores
Colectores
Fragmentadores
Depredadores
Dapredadores tope
Detritus (COPF)
COD
COPG

2,899                  0,0
0,003                  0,011
0,68                  2,35

0,009                0,032
0,8                    2,8

0,006                 0,03
0,002                0,009

(0,019)
(0,867)
(0,0)

(0,402)
(0,017)
(0,937)
(0,0)

(0,006)
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Tabla  7.-    hdices  de  la  organizaci6n  del  ecosistema  16tico,  obtenidos  a trav6s  del
balance de carbono para los diferentes pen'odos (gr c / m2 dfa).

-A

INDICES                     PERIODO A        PERIOD0 B        PERIODO C

Z= Cousumos intrasistemas
I: Flujos respiratorios
Z  Producci6n
Flujo total
Pro ducci6n Primaria neta
Bio- Total
Ascendencin total
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pen'odos, con  valores de 0,596; 1,061 y 6,938   gr c/m2 dfa, para los peri'odos A, 8 y C,

reapectivamente.   Las diferencias estan dadas por la variaciones en ha producci6n de los

diferentes componentes, los que no estan directanente relacionados con la biomasa total

presente en cada pen'odo.

El  incremento    en  los  aportes  relativos  de  carbtyono  organico  aut6ctono  dulante  los

pen'odos 8 y C, estuvo acompafiado con  aumentos en la ascendencia  y por cousecuencia

en la organizaci6n del ecosistema (Tabla 7),  sin embargo,  no se observaron incrementos

proporcionales en los consumos intrasistemicos.

Al  comparar  los  diferentes    periodos,  se  puede  observar  que  existen     diferencias

temporales en fa cantidad relativa  de carbono organico al6ctono y aut6ctono  que flnye a

trav6s de la estnich]ra d-;I ecosistema 16tico (Tabla 8),   sin embargo, en todos los casos

la materia organica al6ctona foe la principal fuente de carbono para fa mayoria de los

componentes. El carbono  organico aut6ctono contriibny6 en forma per-ente al flujo

total del ecosistema, en particular,  durante el pen'odo C.
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Tabla  8.-   Flujos producidos    a partir de  fuentes  de  carbono  orginico  aut6ctono  y
al6ctono en los diferentes periodos.

PERIODO             BIOMASA TOTAL            FLUJO  DESDE                FLUJO DESI)E
Gr a/m2)                       FTOC + CPOC                 AUTOTROFOS

(%)                                      (%)

A 6,68

4,03

10,038

72

95

28
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DISCUSION

1.  El modelo

En   esta tesis  se postula que canbios temporales-'en los aportes relativos   de materia

organica al6ctona y aut6ctona afectan   la organizaci6n de   los ecosistemas 16ticos,  sin

embargo, para someter a prueba  dicha hip6tesis  es necesario en priner lugar contrastar

la  estructura  de  modelo  propuesto   Q]igura  2),  en  cuanto  a     la  existencia  de  los

componentes y relaciones funcionales. Los   resultados obtenidos en el desarrollo  de ha

tesis  permitieron  establecer  que  todos  los  componentes  del  modelo  a?igura  2)  estin

presentes en el ecosistema 16tico de rio Clarillo en forma permaneute, atn cuando existfan

diferencias   significativas      en  t6rminos   de_. Ias   re~1aciones   funcionales      observadas

experinentalmente  entre  los  componentes y las  propuestas  inicialmente  en el modelo

Q]igun 33).

Las  principales  modificaciones  a  ha  estructura  del     modelo   se   originaron  en  los

experinentos  disefiados  para  determinar las relaciones funcionales entre   los aut6trofos

y  los   deris   componentes   del   ecosistema   (Figura   31).   Los   resultados   obtenidos

mostraron  que  los  aut6trofos  no  utilizan  directanente  carbono   orginico  al6ctono

proveniente de ha degradaci6n heterotr6fica realizada por los descomponedores (COD),

sino,  Iris bien,   a   trav6s   de  la absorci6n   de  carbono    org5nico  al6ctono  respirado
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previanente  por     otros  componentes  del  ecosistema  ("carbono  organico   al6ctono

reciclado"). Sin embargo, 1a principal fuente de carbono  para los aut6trofos  corresponde

al carbono inorginico disuelto en el agua, ;originado principalmente  por  intercanbio de

C02   con la atm6sfera.   A diferencia de lo propuesto por Cummins y col.  (1973),   el

carbono org5nico aut6ctono  producido por los aut6trofos es utilizado directanente por

los herbivoros,  fiagmentadores, colectores y predadores.  En canbio,  1os depredadores

tope no utilizan  directanente el carbono orginico aut6ctono, ya que 6stos obtienen  el

carbono  orginico  desde    los  fragmentadores,  colectores,  predadores  y  no  desde  los

aut6trofos y/o herbivoros.  Estos resultados  permitieron  modificar el.modelo propuesto

en la figura 2,  con lo cual   represent6  en forma mfs precisa la  estnictura del ecosistema

16tico  de rio  Clarillo.   El modelo modificado  qigura 33)  fue utilizado posteri;rmente

para evaluar canbios temporales en ha organizaci6n del ecosistema 16tico.

2.  Variaci6n temporal  en  la  estructura del ecosistema

A  diferencia  de lo observado en-el ecosistema 16tico de rio Clarillo, los aut6trofos no

son  un componente  conapicuo 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  aut6trofos  en tales  ecosistemas,  estarfu  linitada  por  la  baja

disponibilidad de radiaci6n §o]ar y nutrientes, incluso en ecosistemas 16ticos con escasa

-/
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cobertuna de vegetaci6n ripariana (Cummins y col.  1973; Peterson y col.,  1983).   Los

aut6trofos serfan por tanto un componente poco comdn  en la estructura de ecosistemas

16ticos ubicados en n'os de tipo ritr6nicos y ademds, con escasa inportancia en los flujos

de materia y energia.  Pese a euo, existe abundante evidencia que destaca la inportancia

que     cumplen  los  aut6trofos  en  estos  ecosistemas,     anin  en  aquenos  con  escasa

disponibilidad de radiaci6n solar Glomick y col., 1981 ; Mayer y Likens, 1987; Wallace y

Webster,  1996).   Los resultedos obtenidos en esta tesis muestran   que los aut6trofos

forman parte  constante  de  la  estructura  del  ecosistema    de  n'o  Clarillo  a?igura  18),

inclnyendo  pen'odos  con:  i)  limitaci6n  de  radiaci6n  solar  incidente,  como  ocurre  en

prinavera   donde   se   produce   sistematicamente   en   el  rio   Clarillo   un   incremento

significativo  de  los  s6Ifdos totales  en suapeusi6n por aporte  nival,  que  disminuyen la

peneiaci6n de la luz al agua qigura 12; Caldichoury,  1995) y ii) baja diapoifeifidad de

nutrientes, con periodos con concentraciones de N03 menores a 10 Hg/I y  razanes   de

Nff < 5,7 Qrigun 15).

Los resultados de esta tesis muestran    que los aut6trofos estuvieron    limitados por ha

disponibifidad de nitr6geno durante los experinentos de fertilizaci6n 7.7e sz.r# realzados  en

verano,  periodo en el cual se determin6 1a mayor biomasa de los aut6trofos Q]igura 26).

Sin embango,   el fosforo  soluble   es el nutriente inorg5nico  cominmente  cousiderado

como  limitante  de  la  producci6n  prinaria  en  ecosistemas  dulceacu'colas  (Schindler,

1977). Hechy y Kilham (1988) sefialan que el fosforo,   hierro y cobalto  son los rinicos

elementos que se encuentran en proporciones sinrilares entre el agua y la composici6n

A/
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quhica  de  los  aut6trofos,  esto  establece  por  cousiguiente  a  dichos  elementos    ha

condici6n  de   potenciales   nutrientes   linitantes   de   ha  producci6n  primaria   en   los

ecosistemas  16ticos.    A]in  cuando  el    estudio  de  Hechy  y  Kilham  (1988)  cousider6

solamente al fitoplancton,   existen numerosos estudios que sefialan  que el fosforo es el

nutriente limitante de  la producci6n primaria en los ecosistemas 16ticos Q'eterson y col.

1983;   Bothweu,1989).   Fairchield y col.  (1985}` demostraron   que tanto  el nitr6geno

como el fosforo linitan el creciniento de perifiton. Fisher y Grimm (1991) sefialaron que

el nitr6geno   limita  la producci6n prinaria en ecosistemas 16ticos ubicados en cuencas

con abundantes dep6sitos geol6gicos de fosforo.

La condici6n de nutriente "limitan:te" depende del estado fisiol6gico que presenten los

aut6trofos  y  la  disponiblfdad  de  estos  recursos  en  los  ecosistemas,    esta  condici6n

necesarianente canbia con el tiempo,  por lo cual el fosforo, nitr6geno u otros elementos

pueden  llegar a ser limitantes de la producci6n de los aut6trofos. En el ecosistema 16tico

del rio  ClarillQ    la   raz6n   de  masas    entre  ]as  formas  biol6gicamente  disponibles  de

nitr6geno y fesforo fueron permanentemente < 7,0, segtin lo establecido por la raz6n de

Redfield    el nitr6geno  seria el potencial nutriente  limitante    de  la producci6n  de  los

aut6trofos,  esto  fue ademds  confirmado   con   los experinentos de fertiHzaci6n z-# sztzj

(Figura 26).  Las altas biomasas de aut6trofos  deteminadas  durante el mes de diciembre

de  1996  fueron  coincidentes    con  incrementos  en  la  concentraci6n  de  nitrate  en  el

ecosistema.
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Los autotrofos   en el ecosistema de rio Clarillo   son una fuente permanente de carbono

org5nico  aut6ctono,    recurso  que  es  utilizado  directanente  por  los  herbivoros.  Sin

embargo, ha herbivoria no  afect6  signific?tivamente la biomasa de los aut6trofos  a ]as

deusidades  determinadas  en  el  ecosistema  Q]iguna  27).    Gregory  (1983)  demostr6,  a

traves    de    experinentos    de    remoci6n,    que    los    herbivoros    pueden    reducir

significativamente   ha biomasa de los aut6trofos, pero este efecto  depende de la raz6n

existente entre la biomasa de anbos componentes.   Numerosos estudios realizados en

ecosistemas 16ticos ham evidenciado incrementos en ha biomasa de los herbivoros  despues

de   la adici6n de nutrientes y/o  1a mayor  dispoml]ilidad  de radiaci6n solar   incidente

(Wallace y Webster, 1996;  Hill  y col. 1995). Estos antecedentes permiten establecer que

los herbivoros en los ecosistemas 16ticos  ubicados en ambientes fluctuan:tes,  no  afectan

significativamente la bi6masa de los aut6trofos. Fisher y col. (1982) plantearon  que este

patr6n es el resultado de los mayores tiempos de reapuesta de los herbivoros a cambios

en la biomasa de los aut6trofos. El  tiempo de respuesta de los herbivoros esta ]initado

por la frecuencia  y inteusidad de los eventos hidrol6gicos  que ocurren sistematicanente

en  los  ecosistemas  16ticos  ¢isher  y  col.,   1982).   Sin  embargo,  en  ambientes  poco

flucfuantes la presi6n de herbivoria podria afectar significativame;te   la biomasa de los

aut6trofos.

De este modo, los factores que determinan la respuesta funcional de los aut6trofos

estructura del ecosistema 16tico de n'o Clarillo son mds bien agentes forzantes exte]

(ej.  nutrientes,  radiaci6n solar)  y no  las interacciones  funcionales  generadas  entre
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rentes componentes de ha estructura.   Los experinentos de fertilizaci6n demostraron

que durante los pen'odos estivales la producci6n de los aut6trofos estaba limitada por la

dispoml)flidad   de nutrientes y   que   los.. herbivoros no  afectaban significativamente la

biomasa de   este componente, estos resultados   establecen el mecanismo explicativo de

los  canbios  observados  en  la  estructura  del  ecosistema  en  los  diferentes  pen'odos

¢iguras 42,  43  y 44).   Durante el   pen'odo  de mayor producci6n de  los  aut6trofos

®eriodo  C)  no  se  observaron   canbios  significativos  en la estructura del ecosistema,

dados  por  modificaciones  en  el  tanafio  de  los  componentes  (ej.  herbivoros)  y/o

relaciones funcionales.  La naturaleza de los componentes bi6ticos, en este caso particular

referida a  los herbivoros, determino  que la estructura del ecosistema  no se modificafa

significativamente en respuesta a los cambios en la biomasa de los aut6trofos.

La     biomasa     de  los   herbivoros   es   utilizada  directanente      por  los   colectores,

depredadbres e indirectanente por los depredadores tope,  aderis de contril]ulr   a la

formaci6n de  carbono orgfnico particulado fino Qrigura 31). Estos componentes  uti]izan

por  lo  tanto  carbono  organico  al6ctono  y  aut6ctono  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  al6ctono    (Cummins y col.  1973,  1974;  Curmds y Wilbach,  1985).  Ambos

componentes utilizan como fuente de carbono la materia organica al6ctona y aut6ctona

en funci6n de su disponibilidad en el ecosistema Onuc y Minshall, 1995),   ate cundo
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los  resultados  muestran  que  estos  componentes  utilizan    rna  proporci6n  mayor  de

carbono orginico al6ctono.

El carbono orgalco al6ctoro que ingresa al ecosistema 16tico es uti]izado directamente

por  los  fiagmentadores y  descomponedores,  ademds  de  contfrouir  a la formaci6n  de

carbono org5nico disuelto Grigura 31). Los fragni#intadores son el tinico componente de

la estructura del ecosistema que utilizan exclusivamente carbono orginico al6ctono. De

esta manera,  se observa una estrecha relaci6n entre la biomasa de los fragmentadores y el

carbono orginico particulado grueso. En canbio,  1os descomponedores  uti]izan ademds

carbono  orgfnico disuelto producido en parte  por los aut6trofos,   interacci6n que  fue

comprobada experinentalmente durante el desarrouo de esta investigaci6n a]igura 28).

Los descomponedores generan incluso   mayores biomasas uti]izando  carbono orginico

aut6ctono  que  al6ctono.  La  biomasa  producida  por  los  fragmentadores  es  utilizada

directamente  por  los  depredadores,   depredadores  tope  e  indirectamente     por  los

colectores, ya que estos ultinos consumen carbono organico particulado fino generado

parcialmente por los fi.agmentadores.

a.

En  la  estructura  del  ecosistema  de  n'o   Clarillo   existen  componentes   que  utflizan
iil

exclusivanente carbono organico al6ctono 6  aut6ctono,  pero la mayoha de  enos uti]in

anbas  fuentes  de  carbono  organico,  existiendo  una  fracci6n  inportante  del  carbono

organico que es reciclado activamente a trav6s   de la estructura del ecosisterEL Incluso

los aut6trofos  podrian estar utflizando carbono organico al6ctono  al utflizar bicarbonate
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como  fuente  de  carbono  inorgalico,  ya  que  6ste  en parte    puede  ser  atribuido  a  la

producci6n de dioxido de carbono   por la respiraci6n de   los deris componentes   del

ecosisterm a7igura 16).

La mayoha de   los   componentes funcionales del ecosistema 16tico de rio Clarillo y en

particular los  "consumidores" presentaron variaciones temporales  significativas  en sus

biomasas, atn cuando   se encontraron bajas correlaciones   con la dispombflidad.-de sus

reapectivos recursos.  Al reapecto,  Caldichoury (1995) sefial6 que este patron podria ser

el resultado  de que los recursos no son  limitantes  en los ecosistemas 16ticos ubicados en

rios ritr6nicos de Chile Central, sino mds bien, las condiciones abi6ticas asociadas a las

variaciones en los caudales   lirnitarian la producci6n biol6gica.   Crowns y Davis (1994)

demostraron estrechas relaciones entre la biomasa de los  componentes-   y parametros
a

hidrol6gicos del n'o. Ward y Stanford (1983) sefialaron  que, cambios en laestructun de

1os ecosistemas 16ticos son explicados principalmente  por las variaciones temporales en

el caudal de los rios.  El caudal de los rfos es una variable que afecta los flujos totales

materiales y energia en  los ecosistemas 16ti6os, sin embargo,  en el contexto  del trabajo

reaHzino  en esta tesis el caudal es cousiderado como una variable extema al ecosistema

que  afecta    principalmente  los  flujos  intersist6micos  y no  a  los  flujos  int];asistenricos

planteados en esta investigaci6n.

En resumen,  ha  estructura  del ecosistema  de  n'o  Clarillo    presenta  componentes  que

uti]izan carbono orginico de origen   al6ctono y aut6ctono para generar sus respectivas
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biomasas,  el que en gran medida  es reciclado a  traves de la estructura del ecosistema.

Dicha  estructura  present6 variaciones temporales significativas, en cuanto al ndriero de

componentes,   tamafio   de   los   componentes   ("biomasa")   e   interacciones   entre   los

componentes,  fluctuando entre ocho y diez componentes.   En este contexto, el modelo

represento adecuadanente las variaciones temporales en la estructura del ecosistema, las

cuales  fueron  principalmente  resultado de  cambios  en los aportes relativos de materia

orginica al6ctona y aut6ctona.

3. Variaci6n temporal en los flujos

Los principales flujos intrasistemicos de carbono organico, ocurrieron entre COPG y los

fragmentadores  QJiguras  42,  43  y  44).  Closs  y Lake  (1994)    sefialan  que  la  mayor

producci6n de los  fragmentadores resulta de  la mayor  dispombilidad  de  COPG  en el

ecosistema,  en particular  durante  los periodos  de  aguas  bajas.  EI  COPG  ingresa    al

ecosistema durante   los pen'odos de aguas altas y   se acumula progresivanente en los

sedinentos  de  los  n'os,    incluso  deaputs  de  incrementos  dristicos  en  los  caudales

Q4etzeler y Smock, 1990; Boulton y Lake, 1992). Sin embargo,  1os flujos entre COPG-

fragmentadores no se deben solanente a la mayor cantidad de recursos disponibles, sino

tambien a la mayor producci6n de los frainentadores  qigura 42).   Los flujos  desde

COPF  hacia los colectores son menores que los determinados hacia los fragmentadores,

a excepci6n del periodo A ®eriodo de aguas altas).  Esto se debe a  que el  COPF tiene

tiempos de recanbio mucho mayores que COPG,  ya que el COPF recibe principalmente
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como  aporte. el carbono  org5nico  que no  es  utilizado  por  los  otros  col]aponentes  del

ecosistema   y ademds,    de  acuerdo  con ha informaci6n aqui obterida   los  colectores

tendrfan  una producci6n significativanente menor que los fragmentadores G7igura 42).

Los  aut6trofos  tuvieron    tasas  de    producci6n prinaria  bastante  alias,  en  particular

durante  los  pen'odos  a  y  C,  caracterizados  por bajos  caudales  y  altas  temperaturas

G7igura 35), sin embargo,1os flujos desde los aut6trofos hacia  los herbivoros fueron en la

mayoria de los pen'odos menores que los determinados entre COPG-fragmentadores y

COPF-colectores.   A  pesar  de   incrementos   significativos  en  ha  producci6n  de   los

aut6trofos 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

recanbio de los herbivoros Fisher y col.,  1982). Esta situaci6n tanbich se observa con

los demds componentes,    los que no utilizan  el carbono organico aLt6ctono en froci6n

de su disponibifflad en el ecosistema qiguras 42, 43 y 44). Esto se traduce en que la

producci6n de los aut6trofos se acumula principalmente como   COPE, mds atry durante

el periodo C una fiacci6n inportante del carbono organico aut6ctono no fue utiHzado por

los  componentes  del ecosistema 16tico  y fue  exportada por   herbivores  al ecosisterm

terrestre adyacente Q]igura 44).

Los      flujos   de   carbono   orginico      hacia   los   depredadores   provienen      de   los

fragmentadores,  colectores,  herbivoros y ant6trofos,    en canbio,  los flujos   hacia los

depredadores tope  provienen solanente de los colectores y depredadores ¢iguras 42, 43
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y 44).  Sin embargo,  depredadores  y depredadores tope  presentan  tasas de producci6n

de carbono bajas   en relaci6n a las determinadas   en los deris componentes,  anbos

constituyen un sumidero del carbono organico al6ctono y aut6ctono que fluye a trav6s

del ecosistem

En t5rminos globales, el carbono orginico al6ctorno expfic6 en promedio Iris del 80 %

del flujo de carbono que   se transfiere directanente   hacia los demds co]]aponentes del

ecosistema, el 20 % restante se origin6 a partir de carboro organico aut6ctono (Tabla 8).

Comers  y  Nalman  (1984)  trabajando  en  ecosistemas  16ticos  ubicados  en  bosques

boreales del hemisferio  norte  sefialaron   que,    entre el    81  %  al  95  %    del carbono

organico   que flnye en los ecosistemas 16ticos es de origen  al6ctono.   En el ecosistema

16tico de rio Clarillo  los aportes de carbono org5nico al6ctono son  en promedio bastante

similares   a   log   sefialados   anteriormente,   aunque      5stos      presentaron  variaciones

temporales  significativas.  Los mayores  aportes  de  carbono  organico  aut6ctono  fueron

durante los pen'odos  A y C, alcanzando valores de hasta  un 28 % del flujo total. Estos

resultados permiten establecer  que  la inportancia del carbono organico aut6ctono   en

los flujos del ecosistema 16tico de  n'o Clarillo es menor a lo esperado iniciainente en esta

tesis, en relaci6n a aporte   proveniente   de   la materia organica al6ctona, luego no  es

posible aceptar la hip6tesis 1.

Ecosistemas  16ticos  basados    en  la  producci6n  de  carbono  organico  aut6ctono,  son

frecuentes en ambientes poco fluctuantes, como los desiertos,   en donde los aut6trofos
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son la principal fuente de carbono para la mayoria de los componentes estos ecosistemas

QJisher y col.  1982,  1991). En canbio, ecosistemas 16ticos basados en  materia orginica

al6ctona como fuente de carbono,   son un patron caracteristico de anbientes fluctuantes

(Closs y Lake, 1994; Tavares-Cromar y Williams, 1996). Sinulaciones te6ricas reafizadas

por DeAngelis (1992)  sugieren   que este tipo  de ecosistemas serfan mds resistentes  a

perturbaciones de origen   hidrol6gicos. Esto se debe   a   que el COPG permanece con

biomasas altas   incluso despues de inorementos dristicos en el caudal,   lo cual permite

una fapida   recuperaci6n   de la estructura   de los ecosistemas @oulton y Lake,  1992).

En  cambio,  ecosistemas  basados    en  ha  producci6n  de  carbono  organico  autoctono

requieren mayor tienpo de recuperaci6n desputs de una perturbaci6n, debido a los lentos

tiempos de recambio de los aut6trofos QTisher y col.  1982).   El ecosistema 16tico de rio

Clarillo coneaponderfu a aqueuos basados  en el carbono orginico al6ctono, por ende su

estructura    tendha      mayor    resistencia  (sensu  Pimp   1984)  a  las    perturbaciones

generadas por las variaciones de su  caudal Estos resultados permiten establecer que  el

carbono  orginico  al6ctono  es el principal recurso del ecosisteina 16tico  de rio  Clarillo,

atn cuando el carbono orginico  aut6ctono exphica valores de hasta un 28  % del flujo

total.    Ademds,      canbios temporales en los aportes  relativos   de  carbono    orgal]ico

al6ctono  y  aut6ctono  afectan   los  flujos totales    del ecosistema  16tico  de  n'o  Clarillo

(Tabla 7).
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Temodininicanente, los ecosistemas sori estructuras disipativas, caracterizados por una

dependencia mutua entre las estructuras   y los flujos (Allen,  1985).    Esta relaci6n de

dependencia mutua permite establecer la interacci6n entre la descripci6n microsc6pica de
r

la estnictura y el conxportamiento macrosc6pico de los flujos. Por tanto, el estudio del

desarrouo  de  los  ecosistemas  (sensu  Odum,     1969),  no  se  linita  a  rna  descripci6n

reducida de  los  cambios  en la estructura  del mismo,  sino  mds  bien,  al analisis  de  la

respuesta  integrada     del  sistema  dininico,   cousiderando   canbios   estructurales  y

funcionales  en el ecosistema.  Este ultino  enfoque    fue utiHzado    en esta tesis    para

someter a prueba la hip6tesis de que canbios temporales en los aportes relativos   de

materia  organica  al6ctona y  aut6ctona  afectan    la  organizaci6n  de    los  ecosistemas

16ticos.

A traves del desarrono de esta tesis se demostr6 efectivanente que el ecosisterm  de ri'o

Clarino  present6     canbios  temporales  en     la  organizaci6n  del  ecosistelna  (seusu

Ulanowicz y Abarca-Arenas,  1997),    los  cuales  estuvieron dados  por  modificaciones

tanto en la estructura del ecosistema como en  los flujos intrasisterfucos (ver puntos 2 y 3  .

en  la  discusi6n).      Los   canbios   en  la  estructuna     ocurrieron  principalmente  por

modificaciones en el tamafio de los componentes (`inasa")  y no per el ninero de ellos,

nrientras   que   los   canbios   en   los   flujos   intrasist6micos   ocurrieron,   tanto   por
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modificaciones en la disponibifflad de carbono orginico al6ctono y aut6ctono,  como por

cambios en la producci6n de los componentes.

Al comparar los diferentes pen'odos   utilizando indicadores globales de la organizaci6n

del ecosistema  es posfole sefialar que,   el periodo C   present6 1os valores mds altos de

biomasa total producci6n y ascendencia,   pero 7.no de los consumos intrasist6micos y

flujos reapiratorios (Tabla 7). Este patron es el resultado de los altos valores de biomasa y

producci6n prinaria de los aut6trofos determinados en el pen'odo C,  sin embargo,  estos

no se tradujeron  en un aunento en el  reciclaniento del carbono organico aut6ctono   a

traves de la estructura del ecosistema.   El  pen'odo 8  present6   los valores de biomasa

total rfus bajos, air cuando la producci6n  primaria fue mayor que ha determinada en el

periodo  A  (Tabla     7).  Los  flujos  totales  de -carbono   orginico   aut6ctono   fueron

significg.tivamente menores  al compararlo con los obtenidos en los pen'odos A y C,   esta

condici6n  result6  en uq aunento de los  consumos intrasist6micos y flujos reapiratorios,

basados principalmente  en la utilizaci6n de carbono organico al6ctono. En este  pen'odo

el valor de  ha ascendencia   disminny6  en relaci6n al pen'odo  C,  alcanzando  un valor

cercano  al detemrinado  en  el periodo  A.    El periodo  A    corresponde  a  condiciones

hidrol6gicas de aguas altas  y temperaturas bajas en el n'o Clarillo, lo cut claramente se

traduj6   en una disminuci6n de la producci6n, flujo total  y cousunos intrasist6nricos de

carbono organico al6ctono y aut6ctono. El incremento en la ascendencia observado en el

periodo C estuvo relacionado con una mayor articulaci6n (seusu Uhaowicz,  1990) de la
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estnrotura del ecosistema,   atn cuando este cambio no estuvo asociado a un incremento

de los flujos intrasist6micos.

Ulanowicz y Abarca-Arenas (1997)  plantearon  que  la organizaci6n de los ecosistemas

debeha canbiar  por aunento en el flujo total de carbono. La organizaci6n del ecosistema

16tico de rio Clarino canbio durante el pen'odo   C   como cousecuencia  del  incremento

en la producci6n de los aut6trofos, pero este cambio no fue proporcional  al  aunento  en

la dispoml)ilfdad de  carbono organico aut6ctono.  Este hecho    podria ser explicado por

un aspecto no cousiderado previamente  en la literatuna (Uhaowicz,  1990;  tnanowicz y

Abarca-Arenas, 1997), el cual se relaciona con h naturale2a de los componentes bi6ticos

presentes en la estrmtura del ecosistema.     La   organizaci6n de los ecosistemas puede

canbiar  por  modificaciones  en  el  tamafio  de  los  componentes  (`inasa"),  los  flujos

intrasistemicos   y   ademds   por   las   caracteristicas   estructurales   intrinsecas   de   los

componentes (ej.   tiempos de recambio, permanencia).   La organizaci6n del ecosistema

16tico de n'o Clarillo durante  el periodo C  no canbi6, como se esperaba, debido a que

los heter6trofos   que utilizan a los aut6trofos como principal fuente de carbono organico

no  son capaces de crecer en tamafio proporcionalmente   a ha mayor disponibilidad   de

carbono aut6ctono, debido a sus elevados tienapo de recanbio.

La organizaci6n del ecosistema de n'o Clarillo se ve claranente afectada por ha   presencia

de  carbono  organico  aut6ctono  en los periodos  de  ngus  bajas  ®en'odos 8  y  C),  el

ecosistema tiende a incrementar la ascendencia durante esos pen'odos y por ende su nivel
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de organizaci6n, cousiderada como  una determinada configuraci6n deda  por el ninero

y tamafio de los componentes que lo constituyen y  la magnifud de  los flujos generedos

entre ellos. Odum (1969) plantea que ecosistemas naturales expuestos a un nivel bajo de

perturbaciones ex6genas, se desarrollarfan progresivanente y direccionalmente hacia un

estado  `inaduro".  En  este  proceso  los  ecosistemas  presentarin  un  tendencia     a

incrementar: i) el rfumero de componentes; ii) la eapecializaci6n de las interacciones entre

los componentes ("menor redundancin"); iii) Ia intemalizaci6n de los recursos  y  iv)-un

mayor reciclamiento de los nutrientes y  materia organica.  En otros terminos, el sistema

tenderfu a incrementar su ascendencia (Ulanowicz,  1990),  a trav5s de componentes mds

numerosos y de mayor tanafio (`Cbiomasa") y  tielppos de recanbio lentos (Uhaowicz y

Abarca-Arenas,  1997).    En  canbio,  ambientes  fluctuantes  con perfurbaciones  fisicas

frecuentes, pueden mantener permanentemente a los ecosistemas naturales eL un estado

de reducida organizaci6n ecosist6nrica (Odung  1969)    y por ende con bajos valores de

ascendencia.  Los  ecosistemas pueden responder a estas perrmbaciones  ambientales,  a

trav5s de canbios  en su estnrotura disipativa.  Bdsicamente por dos caminos:  i) cambios

en  los  parametros  de  los  flujos  de  transferencia  intrasistenrica,  usuinente  de  corta

duraci6n q3osseL  1992)  y  ii) cambios estructur`ales en el ecosistema de tipo adaptativo,

frecuentemente asociados con  procesos coevolutivos, en donde los canbios estructurales

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

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

ecosistema  de n'o Clarino se encontran'a  en las etapas iniciales de desarrollo, ya que  los
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incrementos  en la organizaci6n del ecosistema ocurren durante los periodos  de  ague

bajas, siendo alterado este proceso dristicamente durante los pen'odos de ague altas. Sin

embargo, rna caracteristica muy inportap:te en la organizaci6n del ecosistema 16tico de

rio Clarillo, es la presencia de mecanismos de reciclamiento de nutrientes, en donde todos

los  componentes  del  sistema  contrfeuyen  a  incrementar  intemanente  la  biomasa  del

detritus (COPF), a traves de la producci6n  de productos de excreci6n Giguras 42, 43 y

44).  hcrementos en la diaponibiHdad de COPF  favorece directanente a los colectores,

los que potencialmente pueden transferir el carbono orginico acunulado intemanente a

los demds componentes, esto constitrye  lo que Odum (1971) denoin6 mecanismos de

retroalinentaci6n positiva.   May (1973) se refiere a este proceso  como  `ha orgfa de

beneficios mutuos entre los componentes del ecosistema".   Sin embargo,   el efecto neto

de  esta  retroalinentaci6n  positiva  en  los  ecosistemas  se  ve  atenuado,  ya  que  los

ecosistemas   son estructuras de tipo  disipativas,  las  cuales  existen en la presencia de

fuertes   tendencias   entr6picas   (Ulanowicz,1990).       La   presencia   de   procesos   de

retroalinentaci6n positiva en los ecosistemas, permitin'an a aquenos en los cuales el flujo

de energfa se basa en el detritus, amortiguar variaciones anbientales en la disponfoffided

de este recurso, particularmente inportante en anbiente fluctuntes (Uhaowicz, 1990).

En esta   tesis se presenta evidencia que permite apoyar    la hip6tesis de   que canbios

temporales en los aportes relativos  de materia orginica al6ctona y aut6ctora afectan  la

organizaci6n  de    los  ecosistemas  16ticos,  modificando  el tamafio  de  los  componentes

(`inasa''), el ninero de interacciones funcionales  entre los componentes ("articulaci6n")



y el flujo  total de  carbono  a traves  del  ecosistema.    Estos  cambios    en cuanto  a la

inportancia del carbono organico aut6ctono no fueron de la magnitud eaperada, siendo

colxparable    con  lo  observedo  en  los  ecosistemas  heterotr6ficos       ubicados  en  los

bosques temp]ados del hemisferio norte (Conners y Nalman,  1984).   Este hecho podria

ser resultado del  patron  temporal  de perturbaciones  fisicas que presentan los n'os de

orden  1  y 2 de Chile Central (Caldichoury;  1995), ke cuales limitarin   la producci6n
-1'-

autotr6fica y su  transferencia a los demds componentes del ecosistem

5.  La  organizaci6n de ecosistemas 16ticos en ambientes fluctuantes

Enfunci6ndelreginentquporaldeperturbacionesesprobableencontrarenlanaturaleza

un cbntinuo  entre ecosistemas 16ticos   basados  en la uti]izaci6n de  carbono  organico

al6ctono y/o  aut6ctono.  En los prineros las perturbaciones  ex6genas,  tales  como  los

eventos  hidrol6gieos.  estocasticos,  serfan  ]as  principales  fuerras  estructuradoras  del

ecosistema. En canbio, las interacciones biol6gicas end6geus, regularin los ecosistemas

16ticos basados principalmente en el carbono orginico aut6ctono.   Este patron resultarfa

en una capacidad de respuesta diferencial de  los  ecosistemas  a las perturbaciones,  en
a

t6minos de la estabilidad temporal de las estructuras disipativas.
is

Los  estudios realzados  en   ecosistemas  16ticos  generinente  enfatizan ke  diferencias

espaciales en el uso del carbono organico al6ctono y aut6ctono qisher y col  1982; 1991 ;
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ffill y col, 1992; Closs y Lake,  1994). De este modo,   se han clasificado los ecosistemas

16ticos  en heterotr6ficos  (Closs  y  Lake,  1994;  Tavares-Cromar  y  Wi]]ians,  1996)  y

autotr6ficos Fisher y col  1982,  1991)   9n fi]nci6n   del origen de .la materia orgdica.

din cuando tambien es probable encontrar altemancia temporal en el uso  de carbono

organico al6ctono y aut6ctono en un determinado escosistema, comb lo demuestran los

resultados  obtenidos en el  ecosistema 16tico de n'o Clarillo.

Estos resultados permiten plantear rna nueva hip6tesis en torno   al metabolismo de los

ecosistemas 16ticos,   a trav6s  de ha cual se podrfan explicar los  canbios eapaciales   y

temporales en  las caracteristicas estructurales y funcionales de los ndsmos. El enunciado

de  la  hip6tesis  es  el  siguiente:  `El  metaboHsmo   de  los     ecosistemas  16ticos  esfa

determiindo en ultino termino por el r6ginen de perturbaciones   ex6geus de meso y

macroescala".  En donde  variaciones    en   los  patrones  climaticos  a rmcroescaha  (e.g.

fen6meno `EI Nifio"), determinarfan la inportancia relativa de ha utilizaci6n de carbono

organico   al6ctono (metabolismo heterotr6fico) y   aut6ctono (metabolismo autotr6fico)

en el flujo de materia y energfa en los ecosistemas 16ticos, nrientras que   ke variaciones

intranuales en el caudal determinarfan la magnitud de los flujos intra e intersist6micos.  En

general  ecosistemas basados en   metabohimos heterotr6ficos  serin caracteristicos de
\

ambientes   fluctuantes,   en  canbio,   el  metabolismo   aurtotr6fico   seria  dominante   en

ambientes estables.  Esta proposici6n tiene inplicita  la escala espacial y temporal ya que

este  patr6n  depende  del  reginen  de  perturbaciones     y  no  de  las     caracteristicas

estructurales de los ecosistemas.



Este patr6n se ajusta claramente a lo  observado  en el ecosistema 16tico  de n'o  Clarmo,

por lo cual  se propone en esta tesis  un  modelo esquematico origind  que representa  la

dininica  temporal      de  los  ecosistemas  16ticos  en  funci6n    del  origen  del  carbono

organico y el r6ginen de perturbaciones  (Figura 45).  En este modelo  se establece que

durante  pen'odos  climaticos  nuviosos,  la  estructura    del  ecosistema  estari'a  formada

principalmente    por    componentes     detritivoros     (ej.     fi.agmentadores,     colectores,

descomponedores) y los flujos intrasist6micos basados principalmente en ha degradaci6n

de carbono organico al6ctono.   Este tipo de   estructura disipativa permitirfu una rapida

recuperaci6n del ecosistema,   luego de los incrementos   estocasticos en el caudal de los

rfos.      Estos   eventos   hidrol6gicos   actuarian   eliminando   la   memoria   hist6rica   del

ecosistema,  retomando  sistematicamente  la  organizaci6n    a  las  prineras    etapas  de

desarrouo   (seusu   Odum,   1969).   En  cambio,   durante   los   periodos   de   sequr'a,   los

aut6trofos y los herbivoros adquirirfan rna funci6n  deterinante en la estructura y  flujo

de carbono en el ecosistema en donde,   el control end6geno  regularfa la estructura del

mismo, con rna escapa capacidad de resistencia a las perturbaciones ex6genas.

6.  Limitaciones de la aproximaci6n utilizada

Esta tesis cousisti6   en un experinento para  poner a prueba la hip6tesis de que cambios

temporales en los aportes relativos  de materia organica al6ctona y aut6ctona afectan  la

organizaci6n de    los  ecosistemas  16ticos,  por lo  cual la extrapolaci6n   espacial de  los

resultados  debe  realizarse  con  extrema precauci6n. Como  en toda investigaci6n,  en la
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cual,   se utifiza un modelo matematico   para   intentar expficar el fen6meno  que se esta

analizando,  para mejorar los resultados del estudio es necesario   realizar   la calibraci6n

de   los parinetros con informaci6n obtenida   en el mismo  sistema   y posteriormente

validar el modelo utilizado  con rna fuente  independiente  de informaci6n.  En este  caso

alguno de los parametros utilizados   fueron obtenidos de la literatura y no  se realiz6  la

validaci6n del modelo.

7.  Implicancias te6ricas

Canbios  de  estado    resultan de  modificaciones    en  las  variables  que  dan  cuenta  del

comportamiento del sistema (ej. biomasa de carbono orginico). Los resultados obtenidos

a trav5s  de  la aproximaci6n utilizada en este  estudio,  muestran  que  una  determinada

combinaci6n de ndmero y tamafio de los componentes  que lo constitnyen, y la magnitud

de  los  flujos  generados    entre  ellos  corresponden  a  un  estado  particular  del  sistema

("organizaci6n").   En   esta   t6sis      se   ha   demostrado      que   modificaciones   en   los

componentes bi6ticos y abi6ticos resultan en carnbios  de  estado,  siendo  estos  ultinos

particularmente  importantes  en  sistema  desarrouados  en  ambientes  fluctuantes.  Estos

canbios   en   la   organizaci6n   afectan      el   comportamiento   global   del   ecosistema

retornindolo sistematicanente  a las prineras etapas de desarrollo (seusu OdunL 1969).

Si  cousideramos  los  ecosistemas  como  rna  unidad  de    la  naturaleza,  en  su  estudio

confluyen  todos  los  principios  de  la  ecologfa   cldsica;  desde   aquellos  basados en el
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analisis  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 abi6ticos   que

coustituyen el anbiente fisico son rna extemafidad al sistema de estudio definido por las

inteiacciones bi6ticas.  AIn cuando   estos principios son necesarios para la compreusi6n

de la estructura y funci6n de los ecosistemas, no son suficientes. De acuerdo al concepto

de  ecosistema los  componentes  abi6ticos  son parte  del mismo,  por lo  que  se  generan

interacciones  reciprocas  entre  estos  y  los    componentes  bi6ticos.     Por  lo  tanto,  es

necesario incorporar dominios  conceptuales provenientes de otras disciplinas, ademds de

la biologia, para lograr un enfoque adecundo a la naturaleza del sisterm.

De este modo, para  estudiar los ecosistemas   es necesario el aporte   de los conceptos y

teon'as de la ecologfa  con aquellos originados principahaente  en  teoha de sistemas. Es

asf,  como  para  el  desaITollo  de  esta  t6sis  se     conjugaron     elementos  conceptuales

provenientes de la teon'a general de  sistemas  (Von Bertalanfty,  1968),  teori'a de redes

(Higashi  y  Bums,   1991),  teorfa  de  la  informaci6n  (Ulanowicz,   1986,   1990)  y  de  la

termodininica (Prigogine y Stengers, `1990). Los resultados de la t6sis apoyan  el uso   de

estos  principios  en  la  generaci6n  de     me~6anismos  explicativos  para  cambios  en  la

organizaci6n y desarrono    de  los  ecosistemas.  Los  frodamentos bdsicos  de  las teon'as

anteriormente expuestas permiten alcanzar  rna mejor compreusi6n  de las relaciones de

interdependencia      existentes   entre   los   componentes   bi6ticos   y   abi6ticos     de   los
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ecosistemas,    algo  que  no  puede  ser  expficado  por  la  teoha  de  selecci6n natural  de

Darwin, al memos en su actual formulaci6n.
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CONCLUSI0NES

•   El modelo te6rico propuesto en esta tesis representa la estructura del ecosistema   de

rfo   Clarillo,  en  cuanto  a  los  componentes     y  interacciones  se  refiere  (Figura  2

modificada).    La    estructura    del    ecosistema    present6    variaciones    temporales

significativas   en   el   ninero,   tamafio      ("t)i'omasa'')   e      interacciones   entre   los

componentes.

•   Los  componentes  del ecosistema de n'o Clarillo utilizan carbono orginico de origen

al6ctono y aut6ctono para generar sus biomasas,  el que en gran medida  es reciclado,

a  trav6s de la estructura del ecosistema.

•   El carbono organico  al6ctono es el principal recurso  del ecosistema   de n'o  Clarillo,

atn cuando el carbono orginico aut6ctono explica valores de hasta un 28 % del flujo

total.  Cambios temporales en los aportes relativos   de carbono   organico al6ctono  y

aut6ctono afectan  los flujos totales  del ecosistema  de rio Clarillo.

•   El ecosistema 16tico de n'o Clarino present6   cambios temporales en  su organizaci6n,

1os   cuales   estuvieron   dados   por   modificaciones      en   su   estructura   y      flujos

intrasist6micos.      Los   canbios   en  la   estructura     ocurrieron  principahaente   por

modificaciones  en  el  tamafio  y  naturaleza  de  los  componentes,  mientras  que  los
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canbios  en  los  flujos  intrasist6micos  ocurrieron,    tanto  por    modificaciones  en  la

disponibilidad de carbono  organico  al6ctono  y aut6ctono,   como  por cambios en la

producci6n de los componentes.

•   La organizaci6n del ecosistema  de rio Clarillo se encontr6 permanentemente    en las

etapas iniciales de desarrollo (seusu Odum,  1969),  incrementos en la organizaci6n del

mismo  ocurren  durante  los  pen'odos  de  aguas  bajas,  siendo  alterado  este  proceso

drdsticamente  durante  los  pen'odos  de  aguas  altas.  Sin  embargo,  una  caracteristica

importante en la organizaci6n del ecosistema 16tico de n'o Clarillo, es la presencia de

mecanismos de reciclamiento de nutrientes.

•   A partir de los resultados de esta tesis, se propone un modelo te6rico para expficar los

canbios temporales en la importancia relativa de la heterotrofa versus la autotrofia en

el metabofismo de los ecosistemas 16ticos.   El modelo se basa en la existencia de uria

altemancia temporal de metaborismos heterotr6ficos-autotr6ficos en los escosistemas

16ticos, como respuesta  a perturbaciones ex6genas de meso y macroescala.

•   En este estudio  se demuestra la inportancia del enfoque holista en el arfuisis de los

ecosistemas,  ya que  a partir del mismo,  es\ posible  la  compreusi6n del desarrollo  y

evoluci6n de los ecosistemas naturales (seusu Odun,  1969).   Sin embargo, se requiere

la conjunci6n de un enfoque reduccionista para el establecinento de los mecanismos

que permiten la expresi6n dinamica de los ecosistemas.

/



132

BIBLI0GRAFIA

ALLAN  JD (1995) Stream ecology : structure and function of running waters. Chapman

& Ham, New York.  xfi + 387 pp.

ALLEN   P M   (1985) Ecology, thermodynanrics, and serf-organization: towards a new

understanding of complexity. En : RE Ulanowicz   y T Platt (eds) Ecosystem theory for

biological oceanography. Canadian  Bunetin Fisheries and Aquatic Sciences 213 : 3-26.

APHA, AWWA & WFF   (1995)   Standard Methods: for the exarfution of water and
wastewater.  19 Edition.  American Pubfic Health Association. xxxiv + 1008 pp.

BAIN    MB,  FINN    J  T  &  RE  BOORE     (1988)  Streanflow  regulation  and  fish

community structure . Ecology 69: 382-392.

BARNES     RSK  &  KII  MANN,  eds     (1991)     Fundanentals  of Aquatic  Ecology.

Blackwen Scientific Pubficatious,  Oxford. 270 pp.

BELL  RT  &  J  KUPARINEN  (1984)  Assessing  phytoplankton  and  bacterioplankton

production  during  early  spring  in  Lake  Erken.   Sweden  Applications  Environmental

Microbiology 48:  1221-1230.

BENKE  AC    &  P  Wallace  (1980)  Trophic  basis  of production  among  net-spinning

caddisfliesiaasouthemAppalachianstreamEcology61:108-118.



133

BENKE  AC,  T  ARSDALL  &  D  GILLESPIE  (1984)  Invertebrate  productivity  in  a

subtropical  black  water  river:  the  inportance  of habitat  and  life  history.  Ecological

Monographs 54: 25-63.

BOSSEL  H  (1992)  Real-structure  process  description  as  the  basis  of understanding

ecosystems and their  development. Ecological Modening  63 : 261 -276.

BOTHWELL  EL  (1985)  Phosphorus  limitation  of lotic  periphyton growth rates :  an

intersite  comparation using  continuous-flow troughs  (Thompson RIver  system,  British

Columbia). Limnology and Oceanograpky  30: 527-542.

BOTHWELL  EL  (1989)  Phosphorous-linited  growth  dynarics  of lotic    periphytic

diatom communities: areal biomass and cenular growth rate responses. Canadian Jound

of Fisheries and Aquatic Sciences 46:  1293-1301.

BOTT  TL    &  A KAPLAN  (1985)  Bacterial  biomass,  metabofic  state,  and  activity in

stream  sediment:  relation  to  environmental  variables  and  multiple  assay  comparisous.

Applications Environmental  Microbiology 50: 508-522.

BOTT TL,  LA KAPLAN  &  FT KUSERK  (1984) Benthic bacterial bionrass supported

by streamwater dissolved organic mater. Microbial  Ecology 10: 335-344.

BOULTON  AI  &  PS  LAKE   (1992)     Benthic     organic  matter  and  detritivorous

macroinvertebrates in two intermittent streams in south-eastern  Australia. Hydrobiologia

241:  107-118.

BROOK   TC  (1984)  Aspects  of the  descomposition  of Ivyxpfroj.des peJfafcr.  Aquatic

Botany 19:  131-156.



134

CALDICHOURY   R (1995) Variables hidrol6gicas,  oferta de alimento  y estructura de

grupos funcionales bent6nicos en n'os de reginen nival (Ri'o  Maipo  Superior).  Tesis de

Magister, Facultad de Ciencias,  Uriversidad de Chile. viii + 73 pp.

CARMOUZE    PP  (1994)  0  metaboHsmo  dos  ecossistemas  aqutticos:  fundamentos

te6ricos, m5todos de estudo e analises quinicas. Editora Edgard Blficher, Sao Paulo. 253

PP.

CARRICK    HJ  &     GL  FAHNENSTIEL  (1991)  The  importance  of  zooplankton-

protozoan trophic couplings in Lake Michigan.  Linnology and Oceanography  36:  1335-

1345.

CIRISTENSEN   V  & D  PAtJLY  (1992a)  ECOPATH 11  -  a  software  for balancing

steady-state   ecosystem  models   and   calculating ` network   characteristics.   Ecological

Modelling 61:  169 -185.

CmosT   R J, ed (1991) Mcrobial enzines in aquatic envirorments.  Brock/Springer

Series in Contemporary Bioscience, Springer-Verlag, New York. 317 pp.

CLOSS   GP &   PS LAKE (1994) Spatial and temporal variation  in the structure of an

intermittent-stream food web. Ecological Monographs 64:  1 -21.

COLE JJ, GE LIKENS & -D STRAYER (1982) Photosynthetically produced dissolved

organic   carbon:   an   inportant   carbon   source   for   planktonic   bacteria.   Lirmology

Oceanography 27:  1080-1090.

COLE JJ, S FINDLAY & hfl PACE (1988) Bacterial production in fresh and saltwater

ecosystems: a cross-system overview. Marine Ecology  Progress Series 43 :  1-10.



135

CONNERS RE & RJ NAIMAN (1984)   Particulate allocthonous inputs:  relationships

with  strean  size  in  an  undisturbed  watershed.  Canadian    Jounal  of   Fisheries    and

Aquatic Sciences 41:  1473-1484.

CUFFNEY  TF,  JB  WALLACE  &  GJ  LUGTHART  (1990)    Experimental  evidence

quantifying the role  of benthic  invertebrates  in organic matter dynanrics  of headwater

streams. Freshwater Biology 23 : 281-299.

CUMENS   KW, RC PETERSEN,   FD   HOWARD, JC WUYCHECK & VC HOLT

(1973) The utilization of leaf litter by stream detritivores. Ecology 54: 336-345.

CUMENS KW (1974) Structure and function of stream ecosystems. Bioscience    24:

631-641.

CUMMNS  KW & MA WILZBACH (1985) Field procedures for analysis of froctional

feeding    groups    of   stream   macroinvertebrates.    Contribution    1611,    Appalachian

Environmental Laboratory,  University ofMaryland, Frostburg.18 pp.

DALE   NG (1974) Bacteria in intertidal sedinents: factors related to their distrit]ution.

Limnology  and Ocenography 19: 509-518.

DAVIES  AL  &  Jm  GEE  (1993)  A  sinple  periphyton  sampler  for  algal  t>iomass

estimates in streams. Freshwater Biology 30: 47-51.

DE ANGELIS DL  (1992) Dynamics of nutrient cychig and food webs.  Chapman and

HaH, London. 132pp.

ELLIOT JM (1977)  Statistical analysis of samples  of benthic  invertebrates.  Freshwater

Biological Association, Scientific Publication N° 25, Cunbria. 160 p.



136

FAIRCIHLD  GW  &  RE  LOWE  (1984)  Altificial  substrates  which  release  nutrients :

effects on periphyton and invertebrate succession. Hydrobiologia 114: 29-37.

FAIRCHLD GW,  EL LORE  &  ve RICIIARSON (1985)  AIgal periphyton growth

on nutrient-diffusing substrates: an in situ bioassay. Ecology 66:  465-472.

FINDLAY   S,   JL   REYER   &   R  RISLEY   (1986)   Benthic   bacterial  biomass   and

production  in  tivo  blackwater  rivers.  Canadian    Jound  of   Fisheries    and  Aquatic

Sciences  43:  1271-1276.

FINDLAY  S,    D  STRARER,    C  GOUMBALA & K GOULD  (1993)  Metabofism of

stream  dissolved   organic   carbon   in  the   shallow  hyporheic   zone.   Lirmology   and

Oceanography 38:  1493-1499.

FISRER   SG &  G LIRENS  (1973) Energy flow in Bear Brook, New Hanpshire:  an

integrative approach to stream ecosystem metaboHsm Ecological  Monographs 43 :  175-

187.

FISIER  SG & SR CARPENTER  (1976)  Ecosystem and macropfryte production of the

Fort River. Hydrobiologia  47:  175-187.

FISRER  SG,  LT GRAY, RE GRIMM & DE BUSCH (1982) Temporal succession in a

desertstreanecosystemfollowingflash flooding.EcologicalMonographs52:93-110.

FISRER    SG  &  NB  GRIMM  (1991)  Streaus  and  disturbance:  are  cross-ecosystem

comparisous useful? En:   Cole J,  G Lovett &  S  Findlay (eds)  Comparative analyses of

ecosystems: patterns, mechanisni and theories: 196-221.  Springer-Verlag, New Yol.k.



137

FUENZALIDA   H  (1965)   Hidrografia.  En:  Geografia Econ6Inica  de  Chile:  113-185.

Corporaci6n de Fomento de la Producci6n, Santiago. 802pp.

FU"4AN  J & F AZAM  (1980) Bacterioplackton secondary  production estimates for

coastal    waters    of   British    Columbia,    Antarctica    and    Calfornia.    Applications

Environmental  Microbiology 39:  1085-1095.

GAJARDO  R (1983)   Sistema bdsico de   clasificaci6n   de la vegetaci6n nativa chflena.

UniversidaddeChile,FacultaddeCienciasAgrarias,VeterinariasyForestales,Santiago.

315pp.

GREGORY  SV (1983) Plant-herbivore interactions in stream systems. En:  Bames JR &

JW rmnshall (eds)  Stream ecology: application and testing of general ecological theory:

59-71. Plenum Press, New York.

GROWNS    10  &  JA  DAVIES  (1994)  Longitudinal  changes  in  near-bed  flows  and

macroinvertebrate   communities in a western   Australian stream  Journal of the North

American Benthological Society 13 :  417-438.

GRUBAUGH   J & J 8  WALLACE  (1995) Funcional structure and production of the

benthic  community  in  a  Piedmont  river:   1956-1957  and  1991-1992.  Lirmology  and

Oceanography  40: 490-501.

RECKY RE & P ELHAM  (1988) Nutrient limitation  of phytoplankton  in freshwater

and  marine  envirorments:  a review  of recent  evidence  on  the  effects  of enrichment.

Linnology and Oceanography 33 : 796-822.



138

IHDIN   LO  (1989)  Factors  controHing  sedinent  cormunity respiration  in woodland

stream ecosystems. Oikos 56:  1-12.

IHGASIH M & TP BURNS (1991) Enrichment of ecosystem theory. En:   Higashi M &

TP  Bums  (eds)  Theoretical  studies  of  ecosystems:  the  netwol.k  perspective:   1-38.

Cambridge University Press, Calnbridge.

IHLL  VA  MG  RYON  &  EM  SCELLING  (1995)  Light  limitation  in  a  strean

ecosystem: responses by primary producers and consumers. Ecology 76: 1297-1309.

HOBBIE   J, R DALEY   &  S  JASPAR (1977) Use of nucleopore filters for counting

bacteria  by  fluorescence  nricroscopy.  Applications    Envirormental    Mcrobiology  33:

1225 -  1228.

HORECK  LE, JR WEBSTER  & EF BENFIELD (1981) Periphyton production in an

Appalachian Mountain trout stream American  Mdland  Naturalist 106: 22-36.

HORVITZ   RJ (1978)  Temporal variabifty patterns  and the distributional patterns  of

stream fishes. Ecological Monographs  48: 307-321.

J®RGENSEN SE,  SN NIELSEN & LA JgRGENSEN (1991) Handbook of ecological

parametersandecotoxicology.ElsevierSciencePubHshers,NewYork.xxxi+1263pp.

JfRGENSENSE(1992a)Integrationofecosystemtheories:apattem.KluverAcademic

Publishers, Netherlands. 331 pp.

J®RGENSEN SE  (1992b)  Exergy and ecology. Ecological Modelling  63:  185-214.



139

KAPLAV    LA  &  TL  BOTT  (1983)  Mcrobial  heterotrophic  utilization  of dissolved

organic Inatter in a piedmont stream. Freshwater  Biology 13 : 363-377.

KAUSIHK  NK & HBN HYNES (1971) The fate of dead leaves that f" into streams.

Archiv fiir Hydrobiologie  68: 465-515.

KRASSILOV    VA  (1996)  A  general  scheme  of ecosystem  evolution.  Paleontological

Journal  30: 626-633.

LAWSON    DL,  M  KLUG    &    RW  RERRIT  (1984).  The  influence  of physical,

chenrical,andmicrobio]ogicalcharacteristicsofdecomposingleavesonthegrowthofthe

detritivore r7Z7zf/a cr6c7o77gz.#a#f   (Diptera:Tipulidae).  Canadian   Journd   of zoology 62 :

2339-2343.

LEVIs   ", IT VIIBEZAEN, ]F sAUNDERs & sK ~TON (1990) The
Orinoco river as an ecological System Interciencia 15: 346-356.

LIKENS  GE, ed  (1985) An ecosystem approach to aquatic ecology: NIor lake and its

environment. Springer-Verlag , New York. 516 pp.

LORENZEN     CJ     (1967)     Detemination     of    chlorophyu     and     pheopigments:

spectrophotometric equntious. Limnology and Oceanography 12: 343-346.

RACRAY   A (1981)  The generalized inverse. Practical computing (September,  1981):

108  -110.

MARGALEF R (1991)  Teon'a de  los  sistemas  ecol6gicos.  Pubficacious  Uriversitat  de

Barcelona, Barcelona. 290 pp.



140

MARIN   V (1997)  General system theory and the  ecosystem concept.  Buuetin of the

Ecological Society of America 78:  102-104.

RASON  CF (1976) Relative inportance of fungi and bacteria in the descomposition of

Phag7#z.res leaves. Hydrobiologia 51 : 65-69.

MAY   RM  (1973)  Stability and  complexdy in model ecosystem  Princeton University

Press, Princeton.  178 pp.

MAYER  MS &   GE LIRENS (1987) The inportance of algae in a shaded headwater

streanasafoodforanabundantcaddisfly(Trichoptera).JounraloftheNorthcherican

Benthological  Society  6: 262-269.

RETZLER GM & LA SMOCK (1990) Storage    and dynandcs of subsurfase detritus in

asand-bottomedstreamCanadianJoulofFisheriesandAquaticScience47:588-594.

METER JL,  GE LIKENS  &   J   SLOANE  (1981) Phosphorous,  nitrogen and  organic

carbonflurinaheadwaterstream.ArchivfiirHydrobiologie91:28-44.

McCULLOUGHDA,GWENSRALL&CECUSENG(1979)Bioenergeticsoflotic

filterfeedinginsectsSz-ro##«mspp.(Diptera)andfrjdrptycheocc7.de#Jq„.s(Trichoptera)

andtheirfroctionincontroHingorganictrausponinstreaus.Ecology60:585-596.

MCINTOSH   RP  (1985)  The background  of ecology:  concept  and theory.  Cambridge

University Press, England. 3 83pp.

RERRITRW&KWCUMMNS(1996)chintroductiontotheaquaticiusectsofNorth

America.Kendau/HuntPubtishingCompany,Iowa.862pp.



141

MHUC    TB  &  GW  MNSIIALL  (1995)  Trophic  generalst  vs.  frophic  speciafist:

inpficatiousforfoodwebdynanricsinpost-frestreaus.Ecology76:2361-2372.

ENSELLGW(1978)AutotrophyinstreanecosystemBioscience28:767-771.

ENSHALLGW(1988)Streanecosystemtheory:aglobalperspective.Journdofthe

North  American Benthological  Society  7: 263-288.

MOENAM&NBOURASSA(1992)Modelesempiriquesdefaproductionaunuelle

etdurappolfPred`invert5br6sbenthiquesd`euecourante.CanadianJournalofFisheries

and Aquatic Sciences 49: 532-539.

MuroIE  JH,  KS SlunsoN  & CJ PEREN (1991) Responses of stream periphyton

and  benthic  insects  to  increases  in  dissolved  inorganic  phosphorous  in  a  mesocosm

CanadianJoumalofFisheriesandAquaticSciences48:2061-2072.

NAIRAN   RI  (1983)  The  amual pattern and  spatial  distribution  of aquatic  oryg;n

metaboHsminborealforestwatersheds.EcologicalMonographs53:73-94.

NEIFFJJ("Ideasparafaintexpretaci6neco]ogicadelParana.Interciencia.15:424-

441.

NIWBOLD   JD,  RV   ONeiu  JW ELWOOD  &  W VAN WINKLE  (1982)  Nutrient

spiralhig  in  streaus:  inplicatious  for  nutrient  linritatious  and  invertebrate  activity.

American  Naturalist 120: 628-652.

ODUMEP(1969)Thestrategyofecosystemdevelopment.Science164:262-270.



142

0D"HT("Envirorment,powerandsociety.Wileylnterscience,Newyork.242

PP.

0'REILLRV&DEREICELE(1980)Dineusiousofecosystemtheory.En:Wrfug

RH  (ed)  Forest:   fresh  perspectives  from  ecosystem  analysis:   11-26.   Oregon  State

Uriversfty Press, Corvams.

0'NEELLRV,DLDEAVGELIS,JBWAIDE&TFHALLEN(1986)Ahierarquical

conceptsofecosysteus.PrincetonUulv.Press,Princeton.253pp.

PARA0&CBICUDO(1995)Introducci6nafabiologl'aysistematicadelasalgasde

aguscontinentales.EdicionesdelaUriversidaddeConcepci6ngConcepci6n.268pp.

PALRER  c,  I  O'REEFFE,  A  pAunR  T  DUNE  &   s  RADLOFF  (i993)

Macroinvertebrate  fiincional feeding groups  in the   nriddle   and lower reaches  of the

BuffaloRIver,eastemCape,SouthAfrca.I.Dietaryvariabilfty.FreshwaterBiology29:

441 -453

PAULRWJr,EFBENFIELD&JJrCAIRNS(1983)Dynamicsofleafprocessingina

medium-sized  river.  En:  Fontaine  Ill  TD  &   SM  Barteu  (eds)  Dynamics   of  lotic

ecosysteus:403-423.£inArborPress,chArbor.

PERENCJ,NIBOTHveLL&PASTANIEY(1987)Experimentalenrichmentof

a  coastal  stream  in  British  Colunt)ia:  effects  of organic  and  inorganic  additious  on

autotrophicperiphytonproduction.CanadianJoumalofFisheriesandAqunticSciences

44:  1247-1256.

PETERSEN   RC  &   KW CUMENS  (1974) Leaf processing  in a woodland  stream

FreshwaterBiology4:345-368.



143

PETERSONBJ,JEHOBBIE,TLCOELISS&KKREIT(1983)Acontinuos-flow

periphyton  bioassay:  test  of nutrient  hitation  in  a  tundra  stream.  Linnology  and
Oceanography  28: 583-591.

PETERSONBJ,JEHOBBH&TCORLISS(1986)Carbonflowinatundrastrean

ecosystemCanadianJoumalofFisheriesandAquaticSciences43:1259-1270.

P"SL(1984)ThecomplerityandstabiHtyofecosystems.Nature307:321-326.

PLA  LE  (1986)  Amatsis  multivariado:  m6todo   de  componentes  principales.   OE4

ProgrunReglonaldeDesanoHocieatELcoyTeonoiog::o*==:on=Lgun5`=P=.

POFFNL&JVWARD(1989)Implicatiousofstrealliflowvariabdityandpredictabfty

for  lotic  community  structure:  a  regional  analysis  of streanflow  patters.  Camdian

JoumalofFisheriesandAquaticScjences46:1805-1818.

POLOVINAJJ(1984)Modelofacoralreefecosystem:theECOPATHmodelandits

appricationtofrenchfiigateshoals.CoralReeft3:u1.

PRATN(1999PI.esenttrendsinriverstudies.En:RosJD&NPrats(eds)Homageto

RanonMargalef;orwhythereissuchpleasureinstudiyngnature:1-12.Oecologia

Aquntica, Barcelona.

PRIGOGREI&ISTENGERS(1990)LanuevaaHanza:metamorfosisdelaciencia.

EditorialAha,Barcelona.359pp.



144

RAIREZ    C,    R  GODOY,  D  CONTRERAS  &  E  STEGMAIER    (1982)  Gufa  de

plantasacuaticasypalustresvaldivianus.Direcci6ndeExteusi6rtyUulversidadAustralde

Chfle, Valdivia.  42 pp.

REITERMA&RECARLSON(1986)Curentvelocityinstreasandthecomposition

ofbenthicalgal"ts.CamdianJoumalofFisheriesandAqunticSciences43:1156-

1 162.

RIEMAEN   8 &   a RUSSEL   (1990) Advances in estinating   bacterial biomass and

growthinaqunticsystem.ArchivfiirHydrobiologie1I8:385-402.

RZOSRAJ(1978)Onthenatureofrivers.Dr.JulckPubficatious,TheNetherfands.67

PP.

SABATERS&FSABATER(1992)Longitudinalchangesofbenthicalgalbiomassina

meditenanean  river  during  two  high  production  periods.  Archiv  fiir  Hydrobiologie

124: 475-487.

SCENDLERDW(1977)Theevolutionofphosphoroushitationinlakes.Science

195: 260-262.

SHORTRA,SPCANTON&JVGUARD(1980)Detritalprocessingandassociated

macroinvertebratesinaColoradomountainstream.Ecology61:727-732.

SIOLIH(1975)TropicalriversasexpressiousfortheirtelTestrialenvirorments.En:

GOHeyFB&EMedina(eds)TropicalEcologicalSysteus:TrendsintelTestrfuand

aquaticresearch:275-288pp.Springer-Vedag,NewYork.



145

SMOCKL,EGILINSKY&DSTONEBURER(1985).Macroinvertebrateproduction

inasoutheastemUhitedStatesblackwaterstreanEcology66:1491-1503.

SOKALRR&FJROIELF(1981)Biometry.Free-&Company,NewYork.8„pp.

STRAELER    AV    (1957)    Quntitative    analysis    of   watershed    geomorphology.

TrausactiousoftheAmericausGeophysicsUhion38:913-920.

SUBERmopp   K   GL  GODSRALK & M KLUG (1976)  Changes in the  chenrical

compositionofleavesduringprocessinginawoodlandstreamEcology57:720-727.

TANSLEYA(1935)Theuseandabuseofvegetacionalconceptsandterms.Ecology

16: 284-307.

TAVARES-CROMAR   AF   &     DD  VILLIAMS  (1996)  The importance of temperal

resolution  in  food  web  analysis:  Evidence    from  a  detritus-based  stream  Ecological

Monographs66:91-113.

ULAVOVICZRE(1980)chhypothesisonthedevelopmentofnatulcormunities.

JoumalofTheoreticalBiology85:223-245.

ULAVOVICZ    RE  ("  Growth  and  development:     ecosystem  phenomenology.

Springer-Verlag,NewYork.203pp.

ULANOVICZRE(1987)Growhanddevelopment:variationalprinciplesrecousidered.

EuropeanJoumalofOperationalResearch30:173-178.

ULAVOVICZ    RE  (1990)  Aristotelean  causalities  in  ecosystem  development.  Oikos

57: 42-48.



146

ULAVOVICZRE&LGABARCA-AREANAS(1997)chinformationalsynthesisof

ecosystemstructureandfimction.EcologicalModeuing95:I-10.

UNDERWOODAJ(1989)Theanalysisofstressinnaturalpopulatious.En:CalowP&

RI Beny (eds)  Evolution  ecology   and  environmental stress:  51-78.  Acadenric  Press,

London.

VANNOTTERGENSIIALL,KCUMENS,JSEDELL&CCUSENG(1980)

Therivercontinuunconcept.CandianJoumalofFisheriesandAqunticSciences37:

130.137.

VOLLENWEIDERRA(1969)Amulonmethodsformeasuringprinayproduction

inaquaticenvirorments.BlackweuScientificPubHcatious,Oxford.2„pp.

VON   BERTAIANFFY L (1968)  General System Theory:   foundations,  development,

apticatious.GeorgeBraziuer,NewYork.308pp.

WALLACE    JB  &  JR  WEBSTER  (1996)  The  role  of mcroinvertebrates  in  stream

ecosystem function.AmualReviewofEntomology41:115-139.

WARD    JW  &  JA  STAVFORD  (1983)  The  intermediate  disturbance  hypotesis:  an

explanation for biotic  diversity pattern in lotic  ecosystem  En:  Fontaine  Ill  TD  &  SM

BarteH(eds)Dynamicsofloticecosystems:437-456.+inArborPress,AmArbor.

VILCoue   RL (1992) Pesca fluvial. FAO, Docunento  Tecnico de Pesca N° 262,

RO- 302 pp.



147

WESTER     JR  &  EF  BENFIELD  (1986)Vascular  plant  breakdowrm  in  freshwater

ecosystem Aunual Review of Ecology and  Systematics 17;567-594.

veTZEL    RG  &  GE  LIKENS  (1991)  Lirmological  Analyses.  Springer-Verlag,  New

York. 391  pp.


