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RESUMEN
El entender c6mo funcionan las especies en las comunidades es un tema central en el
drea de la ecologfa. Su entendimiento se ha logrado con el uso de técnicas matemdticas
asociadas a la estructura de las redes tréficas, existiendo atin vacfos en ciertos sistemas
asf como falencias en la generalizacién de patrones. En esta tesis el objetivo principal
fue describir por primera vez la red tréfica de dos sistemas lénticos altiplanicos, el lago
Chungard y la laguna de Piacota, con el fin de entender como se estructuran en particular
y como se relacionan esto con otros sistemas dulceacuicolas de otras latitudes en
general. Utilizando teoria de grafos se describié las diferentes propiedades de las redes,
se identificé los diferentes compartimentos, se simuld el efecto de la pérdida de especies.
Finalmente se relacionaron Jas meétricas obtenidas con aquellas descritas para 19
sistemas lénticos y 24 16ticos obtenidos de literatura. Del andlisis de las redes tréficas de
Chungard y Piacota se encontré que i) ambos sistemas presentan similares métricas, ii)
la estructura tréfica del Chungard y Piacota se ajustan diferencialmente a las
distrubuciones generadas por el modelo del nicho, iii) ambos lagos no presentaron una
estructura modular, iv) ambos sistemas son mds sensibles a la perdida de especies que
presentaron una alta conectividad en relacién a aquellas que presentaron baja
conectividad. Importante fue el efecto de la remocién aleatoria de las especies lo cual
indica que estos sistemas son bastante sensibles a la pérdida de especies. v) Al contrastar
las métricas obtenidas en Chungard y Piacota con aquellas obtenidas de literatura se
ubicd a los sistemas altipldnicos con una similitud mayor a los sistemas I6ticos (zfos) que
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a los lénticos (lagos) esto dado principalmente por presentar un valor muy superior de
especies basales y muy pocas especies predadoras. Este hecho presume que las
condiciones ambientales del Altiplano, con grandes cambios ambientales tanto diario

como estacional los asemejarian a las presentes en los sistemas 16ticos.
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ABSTRACT
Understanding about the community structure is the key to understand both regularities
and community dynamics and historically the food webs interaction, was the first
approach, progress in the understanding of food webs has been made , thanks to the
different food webs descriptors or metric, construction of different models that can
explain the formation of the trophic stiucture, also the analysis of the sensitivity to the
loss species and detection of compartiment in the food webs. The main goal this thesis
was to describe the trophic structure two altiplanic aquatic systems, the Chungara lake
and Piacota Jagoon, by food web properties, compartinents, the effect to loss species in
both systems, and finally observed position of these systems compared to other water
aquatic systems in the world. The analysis of altiplanic systems, it was found that i) both
systems closeness in the values of the metrics analyzed, ii) niche model explains
distinctly the trophic structure of Chungara lake and Piacota lagoon, iii) Chungaré Lake
and Piacota lagoon have a modular structure, identifying four modules in Chungaré and
five in Piacota, iv) both systems are sensitive to the loss of species with high
connectivity as the species random loss v) the metrics obtained highland systems show a
closeness to-the metrics presented by river systems (rivers). This research shows that the
properties of the network in altiplanic systems are determined by the variability of
environmental conditions of the Altiplano, which is similar to those found in river
systems. The sensitivity to the loss of species in altiplanic systems resembles that
observed in other food webs, but showing the difference of being sensitive to random
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loss of species.
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INTRODUCCION

El conocer la estructura comunitaria, es fundamental para la comprensién de las
diferentes regularidades y dindmicas ecolégicas, tales como: la robustez de la comunidad a
la pérdida de especies, efectos en cascadas tréficas y el funcionamiento ecosistémico
(Bascompte 2007; Petchey et al. 2008; Ings et al. 2009; Woodward 2009; Thompson,
Dunne & Woodward 2012).

Las primeras investigaciones en la estructura comunitaria se relacionan con los estudios de
las redes tréficas, correspondiendo a esta red, una representacién de la comunidad de un
habitad en particular, cuyo ensamble de especies se encuentra interconectada por sus
interacciones alimentarias (Cohen & Newman 1985; Bascompte & Melidn 2005;
Amarasekare 2008).

La estructura de las redes troficas puede ser representada graficamente en una red 6 en una
matriz binaria de depredacién (figura la y b), de las cuales se extraen de diferentes
propiedades o métricas que permiten comparar diferentes comunidades con variada riqueza
de especies (BanasSek-Richter, Cattin & Bersier 2004), dependiendo de sus caracteristicas,
las métricas son clasificadas en diferentes grupos:

(i) Propiedades de las especies. Referida a los niveles que ocupan las especies.en una red
tréfica, se encuentra especies topes (T) sin predadores, las basales (B) sin presas y las
intermedias (I} que poseen tanto predadores como presas. Las métricas comprenderfa: la

proporcién de especies basales (%FB), intermedias (% FI), topes (%FT); y cuyas medidas




no son independientes %FB+%FI+%FT = 1.

(ii) Propiedades de los enlaces. Referidas al mimero de enlaces (I) y la riqueza de especies
(S) que presentan las redes tréficas. En esta clasificaci6n se encuentra la densidad (D) o el
mimero de enlaces por especies y las diferentes medidas de conectancia, siendo la principal
métrica utitizada en ecologia la conectancia directa (C). Una cualidad de esta medida es ser
un descriptor de la complejidad del sistema (Martinez 1991). Se considera que estas dos
métricas (D y C)poseen un rol central en la teoria ecolégica, siendo claves en ia teorfa de la
de estabilidad comunitaria (May 1972) y de la estructura tréfica (Williams & Martinez
2000)

(iii) Propiedades de la cadena. Se refieren a las métricas extraidas de las cadenas tréficas,
entendiendo una cadena tréfica como la vias de conexion de una especie x, con las especies
basales, las _métricas empleadas son: el promedio del largo de la cadena (M), la mediana
(MED,) y la desviaci6n estandar (SDg)

(iv) Propiedad de omnivoria: se refiere a la proporcién de especies omnivoras (%0). Una
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Figora 1: Representacion de una red tréfica de nueve especies. a) en forma de red, las especies estdn
representadas por los nodos y la interaccién tréfica por las flechas. b) en forma de matriz de
depredaci6n, en las columnas se encuentran los predadores y en las filas las presas, la interaccidn tréfica
estd representada por el ndmero uno (1).




especie es omnivora cuando presenta presas en diferentes posiciones tréficas. Williams and
Martinez (2004) proponen que las posiciones tréficas son: el niimero de veces que la
energfa quimica de la dieta del predador es transformada en la biomasa de predador. Por
convencién las especies basales corresponden a la posicién trofica = 1.

(v) Propiedades de asimetria de la relacién predador-presa: Estas medidas describen la
vulnerabilidad que puede tener una presa y la generalidad que presentan los predadores
dentro de una red tréfica. Williams and Martinez (2000) proponen dos medidas: la

desviacién de la vulnerabilidad (VulSD) y la desviacién de la generalidad (GenSD).

Otra propiedad que ha tomado importancia en el estudio de la estructura de la red tréfica,
es la identificacién de compartimiento o médulo (Krause et al. 2003; Rezende et al. 2009),
cuales se entienden como un subconjunto de nodos de una red que presentan alta conexién
entre ellos. El trabajo seminal donde se propuso a los compartimentos como una propiedad
importante de las redes tréficas fue el realizado por May (1972), En este trabajo teérico se
observé que los sistemas con alta diversidad de especies muestran inestabilidad y una baja
probabilidad de persistencia, en cambjo, los sistemas similares que se organizan en
compartimientos, muestzan un aumento de la estabilidad y en su probabilidad de
persistencia. Debido a que no existian metodologias que permitieran describir
compartimentos desde un punto de vista empirico la validacién de los modelos teéricos

realizados en redes reales comenzé con posterioridad.

Para identificar compartimentos en las redes de interaccién se han desarrollado algoritmos




robustos, en el campo de las ciencias sociales, teorfa de la informaci6n y la ffsica (Olesen
et al. 2007; Bascompte 2009). La primera investigacién en ecologfa, que utilizé algoritmos
para detectar compartimientos fue realizado por Krause et al. (2003), donde observé que no
todas las redes presentan una estructura modular, sin embargo, en las redes que si

presentaban compartimentos, estos describian el habitat fisico donde viven los organismos.

Modelos nulos.

La teoria ecoldgica ha producido diferentes representaciones o modelos los cuales
permiten explicar de forma simple la complejidad de los sistemas ecolégicos en diferentes
procesos ecolégicos (Pimm, Lawton & Cohen 1991; Williams & Martinez 2008). En el
estudio de las redes tréficas, estos modelos han permitido comparar las diferentes
propiedades sin tener la necesidad de poseer un gran mimero de redes empiricas con
similar diversidad y complejidad (Dunne, Williams & Martinez 2004; Williams &
Martinez 2008) El primer modelo que permitié unificar y explicar los diferentes
propiedades de las redes tréficas es el conocido como “Modelo en Cascada™ propuesto por
(Cohen & Newman 1985). Este modelo, propone un mecanismo de generacién de las
matrices binarias de depredacion, en el cual a las especies se les asigna un valor aleatorio
dentro del rango [0,1] y cada especie presenta una probabilidad preestablecida de consumir
a una especie que presente un menor valor. Este modelo ha permitido explicar la riqueza de
especies en los diferentes niveles tréficos, pero, ha subestimado la similaridad

interespecifica y ha sobrestimado el nimero y el largo del las cadenas tréficas en redes que




presentan un gran niimero de especies (Wiliams & Martinez 2000)

Otro modelo es el propuesto por Williams and Martinez (2000) conocido como el “Modelo
del nicho”, se encuentra inspirado en el eje alimentario del nicho. De igual forma que el
modelo anterior, a las especies se les asigna un “valor de nicho™ aleatorio, ubicando a las
especies en diferentes lugares dentro de este eje, pero, a diferencia del modelo anterior las
especies se encuentran restringidas a consumir presas que se encuentren dentro de un
rango. Este rango presenta un punto medio que es asignado de forma aleatoria y siempre es
menor que el valor de nicho asignado 2l consumidor, el tamafio del rango es asignado
segiin una funcién de tipo beta que toma valores aleatorios desde un intervalo [0,1]. Estas
diferencias permiten la formacién de ciclos y de canibalismo, elementos que €l modelo en

casada no los detectaba.

Perdida de especies en las redes trdficas.

Uno de las preguntas actuales en ecologia, es determinar que tan robustos son los
ecosistemas a la perdida de especies. Las investigaciones en esta drea, han analizado este
problema mediante la observacion de las extinciones secundarias de especies (Dunne,
Williams & Martinez 2002; Dunne et al. 2004; EkIof & Ebenman 2006), entendiendo una
extincién secundaria por la pérdida de una especie dada la pérdida de todas las presas que
esta consume. Los estudios tedricos muestran que la remocién de especies de forma

aleatoria causa menores extinciones secundarias en comparacién a las extinciones




A

secundarias ocurridas cnando se remueven especies con una alto mimero de enlaces (Solé
& Montoya 2001; Eklsf & Ebenman 2006). Esto sugiere que el proceso de extincién estd
altamente influenciado por Ia topologia que presenten los sistemas ecolégicos (Memmott
et al. 2006). Trabajos de simulacién en redes reales han mostrado que las redes tljéﬁcas
mds complejas son las mds robustas a la perdida de especies, debido a que, se producen
pocas extinciones secundarias, en cambio, las redes tréficas mds simples si son
susceptibles a la pérdida de especies (Dunne et al. 2002; Srinivasan et al. 2007). Este
fenémeno se observa ejemplificado en el trabajo de Dunne et al (2002) donde el mayor
mimero de extinciones secundarias por la pérdida de unas pocas especies se observa en las
redes tréficas que presentan una baja conectancia (0,03-0,07), en cambio, en las redes
tréficas que presentan una alta comectancia (0,15-0,32), la perdida de especies por

extinciones secundarias ocurre después de la pérdida del 30% de las especies.

Diferenciacidn entre los sistemas Idticos v lénticos.

Los sistemas lénticos (Jagos) y léticos (rios) presentan marcadas diferencias que
caracterizan a estos sistemas. La mé; evidente es la diferencia en la morfologia, los lagos
se presentan en una cubeta, la cual mantiene el agua acumulada por un periodo de tiempo,
en cambio, los rios presentan un canal, por donde el agua fluye desde los sectores de mayor
altura a los de menor altura (Wetzel 2001). Gracias a esta diferencia otras variables fisicas

y quimicas muestran regularidades particulares; por ejemplo los lagos en los ambientes

templados muestran regimenes térmicos marcados de estratificacién y de mezcla, (Wetzel




2001; Lampert & Sommer 2007) Ic que se refleja en las concentraciones de oxigeno,
nutrientes y sales. Por otro lado, los rios muestran un alta heterogeneidad en el transcurso
del canal, lo cual no permite la formacién de regularidades como en los sistemas lenticos.
A pesar del incremento de los estudios de las redes tréficas en estos sistemas (Martinez
1991, Havens 1992, Townsend et al. 1998, Thompson and Townsend 2000, 2003, Lafferty
et al. 2006), no se ha realizado una diferenciacion en base a las métricas descriptora de las
redes, el cual permitirfa discriminar claramente entre estos tipos de sistemas ecolégicos.
Por otro lado, todos los estudios en redes tréficas en los sistermas acudticos se han
realizados en ambientes templados, desconociendo cuales son las estructuras tréficas de los

sistemas extremos commno los Jagos de altura (Thompson et al. 2012)

El Altiplano. El lago Chungard y la laguna de Piacota.

El Altiplano es una meseta de altura de América del sur, que se encuentra desde 14°
alos 22° S entre la cordillera occidental y oriental de los Andes, esta meseta es compartida
entre Chile, Perd y Bolivia; el promedio de altura es de 3600 (m.s.n.m) y la formaci6n del
Altiplano se encuentra relacionada con la actividad tecténica y volcdnica (Allmendinger et
al. 1997). El clima es hiperarido y las precipitaciones son escasas, mostrando un promedio
anual entre 200 y 500mm cuales caen principalmente en los meses de Diciembre a Febrero;
estas lluvias provienen de las tormentas que son originadas en la cuenca del rio Amazonas
y son conocidas como Alta de Bolivia. Esta variabilidad interanual de las lluvias se ha

asociado al la dindmica del ENSO, donde los periodos himedos estdn relacionados con la




presencia de “La Nifia” y los secos con “El Nifio” (Vuille 1999), La vegetacidn que se
presenta en el Altiplano es baja tanto en riqueza de especies como en cobertura, con la
excepcién de las pendientes rocosas; las especies representativas de este sisterna son

hierbas, pequefios arbustos y cojines (Lambrinos, Kleier & Rundel 2006).

En la zona Chilena del Altiplano se encuentran diversos sistemas acudéticos, destacando €l
lago Chungard, debido a gue es el que se encuentra a la mayor altura (4520 m.s.n.m) y es el
segundo del altiplano en extensién y profundidad (21 Km? y 34 m respectivamente)
después del lago Titicaca. Este lago posee una temperatura anual que fluctia entre los
4,1°C y los 13,2°C. Este lago fue descrito por Miihlhauser et al. (1995) como un lago
tropical, polimictico frio y salino. Su formacidn estd relacionado con el colapso parcial del
volcdn Parinacota hace unos 17 a 15 mil afios (Moreno et al. 2007; Séez et al. 2007). Los
nufrientes en este sistema presentan concentraciones elevadas, observindose rangos de
fésforo entre 584 - 872ugl!, mientras que el nitrégeno fluctda entre los 1105,74 - 2664,96
pgL? (Dorador, Pardo & Vila 2003). La diversidad de especies fitoplant6nicas del lago
Chungard se ha descrito en variados estudios, obteniéndose representantes de dos clases:
Clorophyceae y Bacillariophyceae (Sanzana 1985; Dorador et al. 2003; Marquez-Garcia et
al. 2009). Por su parte el zooplancton de este sistema Altiplédnico, registra diez especies,
tres son Copepoda y las restantes siete especies son Anomopoda pertenecientes a tres
familias: Daphnidae, Macrothricidae y Chidoridae (Araya & Zifiga 1985; Oyanedel et al.
2008). En relacién a los vertebrados se describe la presencia de Orestias chungarensis

como la iinica especie ictica endémica (Vila & Pinto 1986).




Por otro lado, la laguna de Piacota es un pequefio sistema acudtico ubicado a los 4426
(m.s.n.m) junto al pueblo de Parinacota. A diferencia del lago Chungard, esta laguna
presenta muy pocos estudios publicados, uno de ellos es la descripcién el pez endémico de
este sistema QOrestias piacotensis (Vila 2006). Los nutrientes son elevados observindose
rangos de 103,68 - 117,46 pgL™” para el fosforo y el nitrégeno fluctda entre los siguientes
rangos 1113,14 - 2657,56 pglL-1. En el componente plancténico de la laguna, las
microalgas mds representadas son las Clorophyceae y Bacillariophyceae. El zooplancton
presenta 6 especies, dos Copepoda y cuatro Anomopoda divididos en dos familias:

Daphnidae y Chydoridae (Vila et al. datos sin publicar).




HIPOTESIS DEL TRABAJO

1) Hy: La estructura tréfica de los dos sistemas altipldnicos, Chungard y Piacota, no serdn
sensibles a la perdida de especies.

Hi: La estructura tréfica de los dos sistemas altipldnicos, Chungard y Piacota, serdn
sensibles a la perdida de especies, mostrando mayores extinciones secundarias al remover

las especies altamente conectadas.

ii)Hp: La estructura tréfica del lago Chungard y Piacota, evalvadas a partir de las
propiedades de las redes, presentard similitud con ofros sistemas dulceacuicolas descritos.
H,: La estructura trdfica del lago Chungard y Piacota, evaluadas a partir de las propiedades

de las redes, presentaran diferencias con otros sistemas dulceacuicolas descritos.
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OBJETIVOS
Objetivo general
Describir la estructura tréfica del lage Chungard y la laguna de Piacota, simular Ia
sensibilidad de estos sistemas a la pérdida de especies y determinar su similitud con otros
sistemas acuéticos descritos.

Obijetivos especificos.

» Identificar las especies de zooplancton presentes en el lago Chungaré y la laguna de
Piacota.

« Identificar el fitoplancton dentro del sistema digestivo de las diferentes especies de
zooplancton encontrados en el lago Chungard y la laguna de Piacota.

» Identificar el zooplancton dentro del sistema digestivo de los peces en los dos lagos
estudiados.

* Representar la estructura tréfica y obtener las diferentes métricas que describen
estas redes.

* Comparar las métricas del lago Chungard y la laguna de Piacota con las métricas
producidas por el modelo del nicho.

» Determinar la sensibilidad de los sistemas altipldnicos a la pérdida de especies.

* Determinar la posicién de los dos sistemas estudiados con respecto a otros sistemas

acuaticos analizados.
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METODOLOGIA

Sitios de estudio v trabajo en terreno.
El lago Chungard (18° 14' S, 69° 09' O) y 1a laguna de Piacota (18° 11' S, 69° 16' O)

son dos sistemnas acudticos de altura que se encuentran ubicados en el Altiplano chileno,

dentro del Parque Nacional Lauca (Figura 2).
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Figura 2. Posicién geogrifica del lago Chungard y la laguna de Piacota en Chile

En ambos sistemas se realiz6 un muestreo en mayo del 2011, donde se colectd el
zooplancton y los peces. El zooplancton se obtuvo en dos estacioneé: la primera es la
columna de agua v el segunda es la orilla. Esto se realiz en ambos sistemas. En la
columna de agua se muestred con red de amrastre de 120pum de poro, desde los 5m de
profundidad hasta la superficie y la colecta en orilla es realizé filtrando 12 litros de agua
por una red de 120pm de poro. Posteriormente, los organismos capturados se anestesiaron

con didxido de carbono para evitar que regurgitaran el contenido estomacal. Transcurridos
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cinco minutos, fueron fijados en alcohol al 70% para el andlisis en laboratorio. Los peces
se capturaron en orilla con redes manuales, fueron anestesiados y fijados en alcohol al

95%.

Identificacidn del zooplancton y construccion de la red tréfica.

Las especies zooplancténicas se identificaron bajo Iupa siguiendo el manual
taxondémico del zooplancton (Araya and Ziiiiga 1985). Una vez identificadas las especies,
se procedi6 con la caracterizacién de la red tréfica de ambos lagos, esto se realizd
observando el contenido estomacal tanto del zooplancton y los peces. Para el primer grupo,
la observacién del contenido estomacal se realizd segin la metodologia de aclaramiento
con medio Hoyer (Gonzales 1998), este método consiste en colocar a un individuo en un
porta objeto, luego se agrega una gota de! medio Hoyer y se observa el contenido
estomacal en el microscopio donde se identifica y contabiliza las particulas alimentarias.
Esta metodologia se realiz6 entre diez a 30 individuos por especie. Para los peces el
contenido estomacal se reconoce diseccionando el aparato digestivo y contabilizando las
especies zooplancténicas presentes en estos. Una vez reconocidas las especies dentro de los
contenidos estomacales, se construy$ la matriz binaria de predacién, donde las columnas
representan a los predadores y las filas a las presas, la presencia dentro del estémago es

catalogado como uno (1) y la ausencia como un cero (0).
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Andlisis topoldgico de la red tréifica.

La estructura descrita en la matriz binaria de predacién permite visualizar la
comunidad y obtener las diferentes medidas que describen esta comunidad (Jordano,
Vazquez & Bascompte 2009), las métricas empleadas para describir a estos sistemas son
15 (ver anexo 1 para la definicién de cada una de ellas). 11 de estas métricas se
compararon con las métricas obtenidas por el modelo de nicho. El cual se aleatorizé 1000
veces.

La métrica empleada en la identificacién de grupos o compartimentos dentro de una red, se
realiza mediante de identificacién de médulos (Newman & Girvan 2004), combinado con
la aproximacién de optimizacién de “‘alineamiento simulado™ (SA), propuesto por Guimera
and Amaral (20052, 2005b) esta dltima metodologia (SA) permite minimizar el problema
de encontrar particiones sub-6ptimas dentro de la red. La cuantificacién del agrupamiento

estd asociada al indice de modularidad (M), definido por:
IS dS 2
L \2

Donde Nm es el mimero de médulos, L es el nimero total de enlaces de 1a red, I son los

Nm
M=)

s=1

ec.l

enlaces entre los nodos en un modulo s y, d; es la suma de los grado de los nodos dentro
del modulo s. La evaluacién significativa de la modularidad se realiza comparando el valor
obtenido con el correspondiente a 1000 aleatorizaciones de la red, siempre manteniendo el

mismo nimero de enlaces por nodo.
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Sensibilidad de la pérdida de especies en los sistemas altipldnicos.

La sensibilidad de la perdida de especies en los sisternas altipldnicos se observd
mediante el analisis de extinciones secundarias. Este andlisis, se realizé segiin tres criterios
diferentes: i) criterio de extincién primaria ascendente, el cumal consiste en que las
secuencia de remocién de las especies es de la menor conectividad a la mayor
conectividad, ii) criterio de extincién primaria descendente, el cual consiste en que la
secuencia de remocion de las especies es desde la mayor conectividad hacia la de menor
conectividad; y iii) criterio de extincién primaria es por remocion aleatoria, el cual consiste

en remociones aleatorias dentro de la red.

Posicion de las redes altipldnicas dentro de los sistemas acudticos.

Para la observar la posicién de las redes tréficas altipldnicas se acoplaron a una
base de datos de 19 sistemas lenticos (lagos) y 24 sistemas loticos (rios), extraidas desde
las siguientes publicaciones (Martinez 1991; Havens 1992; Townsend et al. 1998;
Thompson & Townsend 2000, 2003; Lafferty, Dobson & Kuris 2006; Cohen 2010) (Anexo
2y 3). A estas redes se les midieron las 15 métricas utilizadas en los sistemas altiplanicos.
El anélisis empleado como prospeccién de la posicién que se encuentran los sistemas
altipldnicos fue un Andlisis de Componentes Principales (ACP), donde se utiliz6 el
paquete stats, incluido en el programa R (R Core Team, 2012). Considerando que el ACP

separd claramente los lagos y rios dentro del anélisis, las métricas fueron utilizadas en una
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Andlisis de Discriminate Lineal (ADL) con el fin de determinar i) las métricas que
presentan mayor peso en la diferenciacién de los dos grupos (lagos y rios) y ii) determinar
la similitud de los lagos altiplanicos con estos grupos. El ADL se realizé utilizando el

paquete stats, incluido en el programa R.

Las obtencién de las 14 métricas de la red y la construccién del modelo del nicho fue
realizado en el software Network3D (Yoon et al. 2004; Williams 2010), la identificacién
de los compartimentos se realiz6 gracias a los cédigos facilitados por el Dr. Roger

Guimera.
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RESULTADOS
Del andlisis de las comunidades pélagica y litoral en ambos sistemas acudticos, el

lago Chungari presenté un total de 29 especies y 63 enlaces, en cambio la laguna de

Piacota mostr6 20 especies y 32 enlaces, estas comunidades estdn representadas en forma
i

de redes en la Figura 3.

Figura 3: Representacidn de las redes tréficas del lago Chungard (superior) y la laguna de Piacota (inferior).
Los nodos representan las especies, el color rojo representa a Ias especies ubicadas en 1a posicidn iréfica uno,
el naranjo representa a las especies en Ia posicién tréfica dos y el amarillo es Ia especie en la posicién tres.
Los enlaces representan 1a interaccién alimentaria, el color verde es herviboria y el azul camivorfa.
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Andlisis de la estructura de las redes

La caracterizacion de la estructura de las redes mediante métricas (Tabla 1) mostré
que ambos sistemas acudticos tienen una cercanfa de valores en diez de las 15 métricas
analizadas; siendo estas métricas; la conectancia directa (C), la proporcién de especies
basales (%FB), la proporcién de herbivoros (%FH), la desviacién de la vulnerabilidad
(VulSD), la desviacién de la conectividad (L.inkSD), el largo promedio de la cadena tréfica
(Mcl), la proporcién de omnivoros (%FQ), la caracteristica del largo de la via (CVL), el
promedio del coeficiente de agrupamiento (PCA) y la modularidad (M). Solo cinco
métricas mostraron diferencias en sus valores, siendo estas: el mimero de especies (S), la
densidad (D), la fraccién de especies topes (%FT), la fraccién de especies intermedias

(%FT) y la desviaci6n de la generalidad (GenSD).

Tabla 1: Métricas descriptoras de Jas redes tréficas para lago Chungard y la laguna de Piacota. S =
Nimero de especies,D = Densidad, C= Conectancia directa, %FT=Proporcién de especies topes,
%F] = Proporcién de especies intermedias, %FB = Proporcién de especies basales, %FH =
Proporcién de especies herbivoras, GenSD = Desviacién de la generalidad, VuldSD = Desviacién
de la vulperabilidad, LinkSD = Desviacién de la conectividad, Mcl = Promedio de la cadena
tréfica, %FO = Proporcién de especies omnivoras, CVL = Caracterjstica del largo de Ia via, PCA =
Promedio del coeficiente de agrupamiento, M = Modularidad.

Sisema |§ D C %FT %M %FB %FH GenSD VulSD LinkSD Mcl %FO CLV PCA M
Chungard |20 2,172 0,075 0,172 0310 0517 0448 1245 1,233 0,617 1,517 0103 2443 0 0307506
Piacota |20 1,600 0,080 0,250 0200 0,550 0,400 1332 1,192 0682 1500 0,150 2411 0 0306930

Al comparar las métricas generadas a partir del modelo del nicho con las métricas de los
sistemas altipl4nicos (Figura 4 y 5) se observé que estos sistemas presentaron una ajuste

diferencial a la distribucién generada por este modelo. El lago Chungard presenté un ajuste
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en seis de las 11 métricas analizadas, en cambio la laguna de Piacota-present6 un ajuste en
siete de las 11 propiedades generado por el modelo. (Tabla 2). El modelo del nicho para el
lago Chungard sobrestima las siguientes propiedades: la proporcién de especies
intermedias (%FI), la proporcién de omnivoros (%FO), y a su vez subestima: la proporcién
de especies basales (%FB), la proporcién de herbivoros (%FH) y la desviacién de la
vulnerabilidad (VulSD). En cambio para Piacota el modelo del nicho sobrestima las
siguientes métricas: la proporcién de especies intermedias (%FI) y la proporcién de
omnivoros (%FO), por otro lado, el modelo subestima las siguientes métricas: la

proporcién de especies basales (%FB)y la desviacién de la vulnerabilidad (VulSD).

Tabla 2: Ajuste de los valores observados de cada métrica a la distribucién generada por el
modelo del nicho para el lago Chungard y la laguna de Piacota. Se considera como un buen
ajuste cuando el valor de p es mayor a un 0,01, valores de p en negro presentaron un buen
ajuste. Las metricas son descritas en tabla 1.
~ Chungard Piacota

"z |p-valor] "z [p-valor
%ET 03196 0,7493 08915 03727
k23! 29161 0,0035 -2,9202 0,0035
%FB 4,1677 00001 3,1167 0,0018
%FH 3,847 00001 22056 00161
GenSD | 08218 04112 1,148 0251
VulSD 3879 0,001 3,0172 0,0026
LinkSD | 0,7798 04355 173655 0,721
Mcl 22665 0,0234 -16127 0,1068
%FO 44929 0,0001 -3,6603 0,0003
CVL 0,631 0528 .1,1907 0,2338
PCA 23993 0,0164 -18254 10,0679

El andlisis de modularidad indicé que ambos sistemas acudticos no presentaron
compartimientos y el indice de modularidad asociado es 0,3075 (+ 0,0017, p = 0,2643)
para el lago Chungari y de 0,3069 (= 0,0012, p = 0,0616) para la laguna de Piacota.
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Sensibilidad a la pérdida de especies de los sistemas altipldnicos.

Las simulaciones de las posibles extinciones secundarias (Figura 6) mostraron que

ambos sistemas son sensibles a la pérdida de especies en dos de las tres condiciones

analizadas (descendente, ascendente y azarosa). En ambos sistemas el mayor efecto se
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Figura 6: Extinciones secundarias a partir de la remocién de especies en el lago Chungard
(superior) y la laguna de Piacota (inferior). La diagonal superior muestra cuando las especies
removidas mds las extinciones secundarias se hacen igual al nimero total de especies presentes
en cada sistema, la diagonal achurada muestra donde la suma de la remocién de especies y las

extinciones secundarias limitan el 50% del total de especies.
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observé en la condicién descendente de pérdida de especies, donde el lago Chungard al
remover el 20% de las especies provocé la perdida de 55% de las especies por extinciones
secundarias. En Piacota la sitnacién es un poco més critica, porque, la perdida del 20% de
las especies provoca la perdida del 75% de las especies por extinciones secundarias. Una
sitnacién similar sucede en la condicién aleatoria, donde la remocién del 40% de las
especies provocé la perdida del 55% de las especies por extinciones secundarias, en
Chungard; y con la remocién del 35% de las especies, provoca la extincién secundaria del
55% en Piacota. La condicién ascendente no provoca extinciones secundarias, esto es

observado en ambos sistemas acuéticos.

Posicidn de las redes altiplanicas denitro de los sistemas acudticos

Al incorporar las métricas medidas de los lagos altiplnicos junto con las métricas
obtenidas desde la literatura para 19 lagos y 23 rios del mundo en una anélisis de
componentes principales (Figura 7 y Tabla 3 ), se observé que los dos primeros ejes
explicaron el 70% del total de la varianza de los datos. El primer componente explicé un
48% de la varianza y las métricasl que contribuyeron mayoritariamente con este eje fueron:
la proporcién de especies intermedias (%FTI), la conectancia directa (C) y el largo promedio
de las cadenas tréficas (Mcl), 1a desviacién de la vulnerabilidad (VulSD) y la desviacién de
la conectividad (LinkSD). El segundo componente explicé un 22% de la varianza total, y
las métricas que conftribuyeron con este eje fueron: la densidad (D), la proporcién de

especies basales (%FB) y 1a desviacion de la generalidad (GenSD), la proporcién de

23




- L16 -2
= L1o0
o |
o
g pvs
o _
S S
&
2
& 37 - e
=
[=3
g -
g 7]
S « -
o -
]
R10
q_
T R22 )
1

T L] ¥ ¥

-03 -02 -01 00 01 02 03
Componente Principal 1 (48%)
Figura 7: Andlisis de componentes principales para las 45 redes tréficas de los
diferentes sistemas acudticos. Los dos primeros ejes explican el 70 % de la
varianza total.

Tabla 3: Contribucién de las 15 propiedades de Ias redes tréficas a los
primeros dos componentes principales. CP1 = Componente principal 1, CP2
= Componente principal 2. Las propiedades estdn descritas en la Tabla 1

Propicdad CP1 CP2

S 0261339134 0239011237

D -0.094646379 0368043884

C 0334578565  0.157034452
BET 0184285386 0365812352
%FI 0347016634  -0.032759591
%FB 0282141810 0295194239
%FH 0213024929  -0.216997764
GenSD 0253853188  0.346825353
VulSD 0305541424  -0.251444453
LinkSD | 0323687763 -0.075118917
Mcl 0.300791797  .0.239795129
%R0 0.111660623  0.007894761
CVL 0273956800 -0.266079890
PCA 0301007841  0.038893115
M 0.001275304  -0.441143706
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especies tope (%FT) y la modularidad (M). este andlisis mostré una marcada diferencia en
la posicién espacial de los sistemas lenticos y loticos, en el Componente Principal 1,

ubicindose, a los sistemas altipldnicos en una posicién cercana a los sistemas 16ticos.

Considerando que el Andlisis de Componentes Principales mostré la presencia de dos
grupos de sistemas limnicos, lagos y rios, se realizé un Andlisis de Discriminante Lineal
(ADL) considerando estos dos grupos para determinar si es posible separar estos grupos y
clasificar a los sistemas altipldnicos en algunos de estos grupos. El anélisis discriminante
(Figura 8) mostrd una diferencia marcada entre los dos grupos (lagos vs rios), mostrando
que las métricas que contribuyen mayoritariamente en el discriminante lineal 1 fueron las
proporcién de especies basales (%FB), intermedias (%FI) y topes (%FT) (Tabla 4).
Finalmente, la funcién de asignacién implementada ADL mostré que segiin sus métricas,
los sistemas altipldnicos presentaron una mayor probabilidad se asimilarse a los sistemas

16ticos que a los sistemas lenticos (Tabla 5).
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Figura 8: Distribucién de frecuencias de los dos grupos predefinidos; a través del
discriminate lineal 1. I = Sistemas Lenticos, II = Sistemas Loticos.
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Tabla 4: Contribucién al discriminante lineal de las diferentes
propiedades de las redes tréficas. Valores en negro presentan las
mayores contribuciones. Las métricas estan descritas en la Tabla
1.

Propiedad LD1

S 0,03915887
D -0,16205974
C -57,3818403
FT 2168,3399339
FI 2179,8110492
FB 2217,5468798
FH 1,55035829
GenSD 0,05325022
VulSD 10,99049671
LinkSD -8,16796355
Mcl 8,15668167
FO -0,63575571
CVL -5,35974
PCA 15,96488346
M 0,97350428

Tabla 5: Probabilidad de asignacién de los sistemas altiplanicos a uno
de los dos grupos observados en el andlisis de componentes principales.
I = Sistemas Lénticos y II = Sistemas Léticos

Sistema I I
Chungara 3,40E-021 1
Piacota 1,52E-014 1




DISCUSION
La investigacién de la estructura de las redes ecolégicas y en espec;ial las redes tréficas,
han permitido describir y caracterizar la organizacién de las comunidades mediante la
obtencion de distintas propiedades de la red (Cohen, Newman & Briand 1985; Martinez
1991; Thompson & Townsend 2003; Krause et al. 2003; Dunne et al. 2004; Schmid-Araya
et al. 2012). En el caso particular de las redes tréficas en los sistemas limnicos, existe un
gran nimero de investigaciones y avances realizados en sistemas acudéticos templados, sin
embargo, se desconoce el patrén que emerge en sistemas acudticos con condiciones
abidticas extremas (Thompson ef al. 2012). De esta forma, los resultados aqui obtenidos

aportan con el conocimiento de sistemas de lagos de altura, ademds de presentar

informacién acerca de las redes tréficas de los lagos ubicados en el Altiplano Chileno.

Del anélisis de la estructura tréfica de ambos sistemas acudticos estudiados, se observé que
Chungard y Piacota presentaron valores muy similares en la mayoria de sus métricas,
mosirando dos sistemas simples de un médulo, de cadenas tréficas cortas y con una gran
gama de organismos basales y pocos predadores topes. Esta situacién se podria relacionar
con las condiciones ambientales restrictivas encontradas en el Altiplano, las cuales no
permitirian formar sistemas de mayor complejidad. Esta rigurosidad de las condiciones
ambientales también fue observado por Cohen & Briand (1984) quienes indicaron que los
ambientes clasificados como “fluctuantes” presentan las mayores restricciones a la

estructura tréfica. Siguiendo con esta lfnea, al comparar los sistemas lénticos altipldnicos
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con otros sistemas lénticos estudiados, estos Wltimos muestra marcadas diferencias en la
regularidad de los procesos que ocurren dentro de ellos. Un gjemplo de esto es la estructura
térmica que presentan los lagos en zonas templadas los cuales fueron clasificaron como
lagos monomicticos frfos, dimicticos y monomicticos cilidos por Hutchinson & Loffler
(1956). En cambio, el lago Chungard y posiblemente la laguna de Piacota son sistemas
polimicticos frios los cuales por su altura geografica presentan una estratificacion térmica y

mezclas diarias lo cual se ha observado durante todo el afio (Miihthauser et al. 1995).

Uno de los resultados interesantes de este estudio mostré que, seguin las propiedades de las
redes, estos sistemnas altipldnicos se relacionan més a sistemas I6ticos que a otros sisternas
Iénticos, siendo los porcentajes de especies topes, intermedias y basales las métricas que
pesaron en esta similitud. Sin embargo ;tiene una explicacién est4 relacién con sistemas
16ticos? Una posible respuesta a esta pregunta proviene de la mayor variabilidad en las
condiciones ffsicas y quimicas de los sistemas 16ticos, lo cual no permite que se formen las
regularidades de temperatura, oxigeno y de productividad caracteristicas de los sistemnas
lénticos (Power & Dietrich 2002; Lampert & Sommer 2007). Esta variabilidad de ambiente
indica que las estructuras tréficas de los sistemas 16ticos presenten una menor complejidad,
determinado por la menor conectancia al ser comparados con otros sistemas ecoldgicos
(ver Schmid-Araya et al. 2002). En el caso de los sistemas altipldnicos indican que estin
sujetos a grandes cambijos ambientales como los térmicos, en la saturacién de oxigeno y a

Jos altos niveles de radiacién.
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Cohen and Newman (1985) proponen que algunas propiedades como la proporcién de
especies basales, intermedias y topes se mantienen invariantes entre las redes tréficas,
tomando aproximadamente los siguientes valores 19%; 53%; 29% respectivamente. Esta
regularidad no fue observada en las redes de los lagos altipldnicos y en otros estudios
enfocados més hacia las especies basales (Townsend et al. 1998; Thompson & Townsend
2000; Schmid-Araya et al. 2012). Esta propuesta de regularidad fue criticada por
Schmid-Araya et al (2002) aludiendo a la falta de profundidad en la identificacién
taxondmica utilizada para las especies basales y por lo tanto al valor de la proporcién de
especies basales observados en los sistemas lénticos los cuales son menores que lo
observado en los sistemas 1éticos. Por tal motivo Schmid-Araya et al. (2002) proponen que
el valor de la métrica aumentaria si se contabilizara de mejor forma las especies basales,
desencadenando un cambio en la proporcién de especies y ademds una disminucién en la
conectancia; situacién observada tanto en el sistemas Iéticos como en los sistemas lénticos
ﬂﬁplmﬁcos.

Desde el trabajo de Cohen & Newman (1985) se han construido modelos que puedan
predecir la estructura tréfica (Williams & Martinez 2000; Cattin e al. 2004), los cuales
utilizaron diferentes supuestos ecolégicos y a partir de algunas métricas de la red. Para el
caso de los sistemas altipldnicos, se observé un ajuste diferencial de las métricas de la
redes altiplanicas a las generadas por el modelo del nicho, siendo la laguna de Piacota la

que presenta el mayor porcentaje de métricas ajustadas. El estudio de Dunne et al. (2004),

realizado en cuatro redes marinas, también mostré un ajuste diferencial de sus métricas con




las generadas por el modelo del nicho, observindose desde un 100% hasta un 46% de
ajuste. los resultados mostraron que el porcentaje de ajuste de los sistemas altipldnicos se
encontraron dentro de este rango (54% para Chungard y un 63% para Piacota). A pesar de
que el modelo del nicho presenta esta variabilidad, Williams & Martinez (2008) mostraron
que este modelo presenta el menor error en predecir la estructura tréfica de diferentes tipos
de ecosistemas, siempre tomando en cuenta que estos posibles errores, subestimar o
sobrestimar propiedades, pueden provenir de las leves diferencias de metodologias

constructoras de las redes reales.

Desde May (1972) se ha investigado si las redes tréficas presentan compartimentos, siendo
los estudios realizados en diferentes sistemas reales los que han detectado la presencia de
compartimentos(Krause et al. 2003; Allesina & Pascual 2009; Rezende et al. 2009,
Guimera et al. 2010; EXIof e al. 2011). En el presente estudio, el andlisis realizados
sugieren que las redes tréficas del sistema altipldnico no presentan médulos, lo cual puede
promover la sensibilidad a la pérdida de especies. Stouffer & Bascompte (2011)
demuestran teéricamente que redes tréficas con estructura modular tienen ventajas sobre
aquellas que no poseen. Esto se explica porque los mdédulos se comportan como un
amortiguador a la propagacién de las extinciones dado que los efectos directos de la
pérdida de una especie se observarian sélo en el compartimento que ocurrié la pérdida.
Infiriendo que este tipo de estructura en las redes reales les permitirfa ser tanto resistentes

como resilentes a una perturbacién.
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La pérdida de especies de los ecosistemas es una problemdtica actual la cual requiere de
herramientas mateméticas que permitan realizar simulaciones, esto para entender acerca de
las consecuencias comunitarias que lleva esta remocidén de especies. Dunne et al. (2002,
2004) mostraron que el mayor efecto de la pérdida de especies se producen al remover
especies altamente conectadas, en especial, los sistemas que presentan una conectancia
inferior a 0,10. Ademds estos autores proponen un rango de extinciones primarias (40% a
50% de extinciones primarias), donde se desencadena la mayor pérdida de especies por
extinciones secundarias. En sistemas altipldnicos, los cuales presentan conectancia igual a
0,075 para Chungaré y 0,08 para Piacota, siguen el patrén propuesto por Dune et ai (2002)
por lo que se espera grandes efectos si existe remocién de especies si se considera esta
caracteristica. Sin embargo, el rango de extinciones primarias , donde se desencadena las
mayores extinciones secundarias, es menor al propuesto en el anterior estudio.(10% a 20%
de extinciones primarias) Otra caracteristica que indica que estos sistemas altipldnicos son
sensibles a la pérdida de especies es el efecto que se observa no solo removiendo
te6ricamente especies altamente conectadas, sino también es sensible a la remocién
aleatoria de especies, lo cual, no se ha observado en las otras redes reales descritas (Solé &
Montoya 2001, Dunne et al. 2002, 2004). Todas estas caracteristicas como no presentar
mdédulos, alta sensibilidad a la perdida de especies altamente conectadas y aquellas que
fueron removidas aleatoriamente sugieren que estos sistemas altipldnicos podrian ser mds

fragiles que otros sistemas a la pérdida de especies.
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Considerando que los sistermas dulce acuicolas se encuentran entre los mds amenazados del
mundo (Saunders, Meeuwig & Vincent 2002), asociado a la singularidad de los sistemas
altipl4nicos, dada su simpleza de su estructura tréfica, se puede indicar que estos sistemas
podrian ser muy sensibles a perturbaciones ligadas a degradacion de hébitat, ala llegada de

especies invasivas y a cambios térmicos generados por el calentamiento global.
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CONCLUSIONES.

- La estructura tréfica de sistemas altipldnicos son similares y simples, presentaron baja
conectancia, no son modulares y mostraron estar compuestas mayoritariamente por

especies basales.

- La estructura tréfica de los sistemas altipldnicos presenta una sensibilidad mayor a la

pérdida de especies que otras redes tréficas.

- La similitud que presentan los sistemas altipl4nicos con los sistemas Iéticos se determina

principalmente por st similitud en la proporcién de especies basales, intermedias y topes.
- Con respecto a la primera hipdtesis planteada, se rechaza Hy, porque los sistemas
aitiplanicos son sensibles a la perdida de especies tanto en por la perdida de especies

altamente conectadas, como en condiciones aleatorias.

- Y con respecto a la segunda hipétesis no rechazo Hy, porque los sistemas altipldnicos

presentan similitud a los sistemas 16ticos.
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Anexo 1. Propiedades de la red y su significado biolégico, utilizadas en este estudio.

Etiqueta Métrica Significado bioldgico
S Nimemw de especies Niimero de especies dentro de wna red (nimero de nodos).
. Ntmero de enlaces por especies (L/S). Esta metrica es una medida de Ia especialisacidn dietaria
D Densided .
atraves de la red tréfica,
Coresponde 2l mimero de enlaces presentes en respecto a los posibles enlaces {L/S%. Esta
C  Conectancia directa metrica indica el grado de interconectividad de la red. Las redes tréficas se mueven dentro del
intervalo 0,05-0,3.
%ET Hoporcidn de Corresponde al porcentaje de especies que no presentan depredadores
especies topes po porcenta pecies que no pre pe )
%Fl Froporcida de Cores ponde al porcentaje de especies que presentan tanto predadores como presas
especies intermedias po porcentay PECIES Gue pres pe Presas.
%FB Forporcidn de Corresponde al porcentaje de especies que no consumen presas (especies basales)
especies basals 0ITES po! porcentaj pecies gue no con presas (especies basales).
%FH Porporcién de Corresponde al porcentaje de especies que consumen solarente especies basales
especies herbivoras P P J pecies 4 P ’
GenSD Desviacidndela  Comesponde a la desviaci6n estandar de la generalidad (la generalidad es el nimero de presas
generalidad que presenta cada especie o taxon).
VildSD Desviaciondela  Corresponde a la desviacion estandar de la vulnerabilidad (1a vulnerabilidad es entendida como el
vilperabilidad mimero de depredadores que presenta cada especie o taxon},
LigkSD Desviacibndela  Cormesponde a la desviacién estandar de la conectividad (la conectividad es el mimero de enlaces
conectividad por especie o taxon)
Mel Promedio de Ia Corresponde al promedio del mimero de enlaces encontrados a lo largo de las cadenas tréficas en
cadéna tréfica una red trofica.
%F0Q Bropo -rc16n dc- Comesponde al porcentaje de especies que constmen en diferentes niveles tréficos
especies omnivoras
CVL Ceracteritica del Cormesponde al promedio de las via mds corta entre un par de especies
largo dela via P o pardeespe
Pomedio del
FCA  coefficiente de Corresponde al promedio de que dos especies se encuentren enlazadas a una tercera especie,
agrupamiento
M Modularidad Corresponde al nivel de compartimentos que presenta la red.
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Anexo 2: Lagos y Rfos utilizados en el estudio.

Etiqueta Tipo Nombre Referencia
Ll Léntico Lago Nyasa,Rocas, Malawi. (web38) Cohen 2010
L2 Léntico Lago Texoma, Texas, USA (web46) Cohen 2010
L3 Léntico Lago Rybinsk, Rusia (web71) Cohen 2010
14 Léntico Lago Heny, Quebec Canada {(web72) Cohen 2010
L5 Léntico Lago Hafner, Austria (web73) Cohen 2010
16 Léntico Lago Vorderer Finstertaler, Austria (web75) Cohen 2010
L7 Léntico Lago Neusiedler, Austria (web76) Cohen 2010
L8 Léntico Lago Abaya, Ethiopia (web77) Cohen 2010
LS Léntico Lago Goerge, Uganda (web78) Cohen 2010
L10 Léntico Lago Pagjarvi, zona pelagica, Finlandia (web79) Cohen 2010
Ll Léntico  Lago Paajarvi, zona litoral, Finlandia {web80) Cohern 2010
L12 Léntico Posa permaniente Francia (web82) Cohen 2010
L13 Léntico  Lago Pyhajarvi, zona litoral, Finlandia (web83) Cohen 2010
L14 Léntico Posa temporal; Michigan, USA, (web84) Cohen 2010
L15 Léntico Lago Mcllwaine, Africa (web114) Cohen 2010
116 Léntico Lago Nyasa, Cocodsilo, Malawi. (web204) Cohen 2010
L17 Léntico Lago Bridge Brook, Nueva York, USA. Havens 1992
L18 Léntico Lago Carpinteria, Lafferty et al, 2006
L19 Léntico Lago Little Rock USA Martinez 1991
Rl Lético Rio Alkatore Townsend, sin publicar
R2 Lético Rio Berwick Townsend, sin publicar
R3 Lético Rio Black Rock, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
R4 Lético Rio Broad, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
RS Lético Rio Canton, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
R6 Ldtico Rio HerlzLer; North Caroline, USA Thompson & Townsend, 2003
R7 Latico Rio Cooper, North Caroline, USA Thompson & Townsend, 2003
R8 Lotico Rio Dempsters Otofio, Nueva Zelania Townsend et ai, 1998
RS Latico Rfo Dempsters Primavera, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
R10 Lético Rio Dempsters Verano, Nueva Zelanda Thompson & Townsend, 2000
R11 Lético Rio German, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
R12 Lético Rio Healy, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
Ri3 Lético Rfo Kye Burn, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
Ri4 Lético Rio Little Kye Bum, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
R15 Lético Rio Martins, Maine , USA Thompson & Townsend, 2003
RI16 Lético Rio Narrowdale Towmnsend, sin publicar
R17 Lético Rio Nothcol, Nueva Zelanda Thompson & Townsend, 2003
R18 Lético Rio Powder, Nueva Zelanda Thompson & Townsend, 2003
R19 Litico Rio Stony, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
R2D Lético Rio Sutton Otoiio, Nueva Zelanda Townsend et al, 1998
R21 Latico Rio Sutton Primavera, Nueva Zelanda Townsend et at, 1998
R22 Laotico Rfo Sutton Verano, Nueva Zelanda Thompsen & Townsend, 2000
R23 Lético Rio Troy, Maine, USA Thompson & Townsend, 2003
R24 Lotico Rio Venlaw, Nueva Zelanda Thompson & Townsend, 2003
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Anexo 3. Propiedades de la red, extraidas desde los diferentes sistemas analizados.

S

D

C

%EFT

%F]

%FB

%FH

GenSD

VulSD

1inkSD Ml

%F0 CVL FCA

EECEGEEREEE

RI1O
R11
Ri2
Ri3
R14
R1S
R16
R17
Rig8
Ri%
R20
R2]
RrR22
R23
R24

29
20
31
19
16
17
10
9
14
13
16
21
27
10
25
12
18
29
25
83
93
72
68
84
90
102
47
58
9N
9
106
76
94
96
76
92
50
66
4
109
78
72
67
63
63

2,17
1,60
3,03
3,58
1,94
1,88
150
1,56
121
185
1,69
138
2,59
140
2,68
192
1,89
1,72
4,28
596
11,11
2,92
3,19
431
6,16
6,82
2,30
222
510
5,11
9,09
4,50
6,10
6,52
489
3,49
2,38
2,98
3,54
760
426
539
4,64
2,52
2,87

0,075
0,080
0,098
0,188
0,121
0,111
0,150
0,173
0,087
0,142
0,105
0,066
0,096
0,140
0,107
0,160
0,105
0,059
0,171
0,072
0,119
0,041
0,047
0,052
0,063
0,067
0,049
0,038
0,063
0,065
0,086
0,058
0,071
0,068
0,064
0,038
0,048
0,045
0,048
0,070
0,055
0,075
0,069
0,040
0,046

0,172
0,250
0,516
0,105
0,063
0,118
0200
0,111
0,286
0,077
0,188
0,190
0222
0,100
0,200
0,167
0,389
0,483
0,000
0,398
0,011
0,417
0,368
0,179
0,244
0,255
0,362
0379
0,176
0215
0,123
0,158
0,202
0,167
0,184
0,283
0,420
0,303
0311
0,174
0,269
0,208
0075
0,286
0270

0310
0,200
0,387
0,526
0,750
0,588
0,400
0,556
0,500
0,692
0,688
0,667
0,593
0,700
0,640
0,667
0333
0,345
0,680
0,506
0,860
0,125
0,162
0,250
0,200
0,216
0,213
0,121
0,286
0,241
0415
0316
0,309
0,250
0,289
0,261
0,180
0318
0,297
0,266
0,128
0,125
0,194
0,254
0,254

0,517
0,550
0,097
0,368
0,188
0,294
0,400
0,333
0214
0,231
0,125
0,143
0,185
0,200
0,160
0,167
0,278
0,172
0,320
0,096
0,129
0458
0,471
0,571
0,556
0,529
0,426
0,500
0,538
0,544
0,462
0,526
0,489
0,583
0,526
0457
0,400
0379
0392
0,560
0,603
0,667
0,731
0,460
0476

0,448
0,400
0,323
0,158
0,125
0,235
0,300
0,222
0357
6,231
0375
0,238
0,206
0300
0,440
0,250
0278
0414
0,280
0,349
0,366
0,444
0,397
0,333
0,344
0,392
0,362
0328
0,363
0,342
0,236
0,382
0,287
0,302
0,342
0315
0,340
0,354
0,446
0,321
0321
0,306
0,209
0397
0,349

1,245
1,332
0,852
1,100
0,644
0,852
1,043
0915
0,774
1,059
0,831
0,789
0,505
1,161
0,988
0,689
1,627
0,860
1,073
0978
1,406
1,225
1,232
1,547
1,444
1,389
1,139
1320
1,349
1,461
1,247
1,256
1,290
1,529
1,239
1,245
1,114
1,183
1,141
1,409
1672
1,568
2,056
1,200
1,362

1,233
1,192
1,582
0,662
0.644
0,679
0,745
0,685
0,834
0,556
0,747
1,106
0,969
057
1,145
0,619
1,057
1,749
0,600
1,155
0,585
1,942
1,716
1,268
1257
1,254
1,779
1,965
1,334
1,171
1,051
1,401
1,260
1,197
1,200
1,580
1,898
1,361
1,833
1,325
1,195
1071
0,845
1,694
1,597

0,617
0,582
0,689
0,499
0,364
0,469
0516
0440
0,403
0,525
0,404
0,611
0,461
0,593
0,527
6,351
0,576
0,797
0,488
0,685
0,693
0,961
0,846
0,807
0,705
0,682
0,888
1,033
0,726
6,717
6,581
0,754
0,689
0,741
0,658
0,878
0,944
0,968
0,911
0,726
0,796
0,674
0,903
0,891
0,892

1517
1,500
2,097
1,737
2,313
2,118
1,700
1,778
2,143
2,154
2,313
2,429
2222
2,500
2,000
2,500
1,889
2,034
1,760
2325
2,204
1,542
1,603
1452
1,467
147
1,596
1517
1,484
1,481
1,585
1,474
1,574
1,448
1,513
1,565
1,640
1,652
1,662
1,468
1,410
1,333
1284
1,603
1,603

0,103
0,150
0,452
0,526
0,625
0471
0,200
0,444
0,286
0,385
0,375
0,333
0,296
0,100
0,360
0,417
0,278
0379
0,400
0,566
0,462
0,361
0,324
0381
0,344
0,353
0,362
0,345
0,330
0,392
0,481
0,368
0,468
0354
0329
0413
0,440
0364
0,365
0,349
0,295
0,250
0,209
0,286
0,381

2443
2411
2,084
1,865
2,142
2,243
1,933
1,722
2,171
1,962
2,258
3,014
2,268
1,933
2,147
1,758
2,176
2,79
1,927
2,157
1,901
2,590
2,571
2,423
2,398
2,308
2,665
2,622
2434
2389
2,110
2,467
2,235
2,323
2,445
2,581
2455
2464
2,488
2,310
2532
2,330
2214
2,701
2,564

0,000
0,000
0,090
0,232
0,141
0,046
0,062
0,120
0,081
0,161
0,102
0,060
0,045
0,101
0,093
0,091
0,065
0,053
0,164
0,083
0252
0,018
0,014
0,019
0,009
0,022
0,048
0,028
0,014
0,016
0,045
0,028
0,040
0,021
0,021
0,037
0,073
0,038
0,023
0,029
0,609
0,004
0,007
0,013
0,018

0,307
0,306
0,224
0,162
0,364
0,285
0,153
0214
0478
0,242
0,368
0,479
0312
0232
0,265
0213
0,301
0,386
0,368
0318
0,349
0,348
0,325
0,253
0,196
0217
0,387
0,401
0,214
0,247
0,199
0,295
0,215
0,200
0,273
0,346
0,384
0,338
0,292
0,172
0,228
0,188
0,169
0,382
0317
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