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Resumen General




Estudios de la estructura y organizacion de comunidades sefialan que para lograr un
mayor entendimiento acerca de la diversidad biolégica, la aproximacién deberia ser
desde un punto de vista funcional (Petchey & Gaston 2002), lo cual incrementaria el
poder explicativo de la composicién de especies de un sistema (Finn & Poff 2005).
Adicionalmente, se logra mejor comprensi6n si se analiza en conjunto con el aporte
de la calidad del habitat (variables abidticas) (Lamouroux et al. 2004) y el potencial
de dispersion de cada especie lo cual afecta directamente la dindmica poblacional e
indirectamente la estructura de la comunidad (Finn ef al. 2006). Por lo tanto, en la
blisqueda de una ecologia de comunidad fluvial mas predictiva, la clasificacion

funcional de la comunidad puede ser mds 1til que una definida taxonémicamente.

En este contexto, se estudié la estructura y organizacion funcional tréfica de las
comunidades de macroinvertebrados bentonicos de Ia clase Insecta en tres cuencas
fluviales mediterraneas de Chile Central, a 10 largo de un gradiente altitudinal y
latitudinal, con el objetivo de comprender cémo estos gradientes y sus variables
ambientales asociadas, pueden afectar la diversidad y la riqueza de especies de los

grupos funcionales tréficos (GsFT).

En primer lugar, para determinar los GsFT se examino la composicion dietaria
mediante el tamafio y tipo de materia orgénica particulada consumida por las
especies. Esta metodologia permiti6 la separacion de las especies en cuatro GsFT:
colector, pastoreador, depredador y fragmentador. Bajo este criterio se visualizaron
tres patrones para el drea de estudio. Primero, la composicién taxondmica por GFT

mostrd que el mayor recambio de especies se produce en el gradiente altitudinal y no




latitudinal. Segundo, la mayor riqueza y diversidad por GFT se presenté en las areas
de precordillera asociado a las bajas concentraciones salinas, bajos valores de P-total
y pendientes abruptas con cauces fluviales estrechos. Finalmente, la estructura y
organizacién funcional de rios de la zona con clima Mediterraneo, esta dominada por
el GFT colector que mostrd la mayor rigueza de especies y diversidad (H’),
manteniendo constante su abundancia en el gradiente altitudinal y latitudinal, que

sugiere la importancia del detritus como recurso en estos sistemas fluviales.

En segundo lugar, con el objetivo de comprender las estrategias de alimentacién y la
consistencia de la clasificacion a un GFT, se examind la composicion dietaria
especifica de Andesiops torrens (Ephemeroptera; Baetidae) y Smicridea (Smicridea)
annulicornis (Trichoptera: Hydropsychidae), en el gradiente latitudinal y altitudinal
de 1as cuencas fluviales de Chile Central. El efemeroptero A. forrens fue la especie
mas abundante de las dreas de precordillera y su composicion dietaria correspondié a
materia orgénica particulada fina y ultrafina, Como Ia especie presenté una menor
amplitud en la composicién dietaria, esto indicaria la importancia de este recurso
alimenticio en los arroyos precordilleranos de pendientes abruptas y aguas
correntosas, con un continuo aporte de materia orginica aldctona, que se
descompone a detritus fino. La conducta de A. forrens frente al sustrato, permitiria a
ésta especie no seleccionar sus ftems alimentarios y presentar una estrategia de
colector-recogedor. En cambio el ftricoptero S. (S) annulicornis mostrd
homogeneidad de su abundancia en la escala espacial, que podria ser explicada por
su mayor espectro en la obtencién de recursos alimentarios, variando de materia

orgéanica particulada uvltrafina a gruesa. La conducta de los estados larvales de ésta




especie, de atrapar o resuspender la materia orgimica disponible, reflejaria su
estrategia de colector-filtrador y su flexibilidad alimentaria en el continuo fluvial.
Durante el periodo de estudio las especies 4. forrens y S. (S.) annulicornis difieren
en los items alimenticios que explotan dentro de las cuencas fluviales, en cambio no

hay diferencias entre cuencas fluviales a lo largo del gradiente latitudinal.

En tercer lugar, se examiné la estructura genético-poblacional de las dos especies
anteriormente estudiadas en sus hdbitos alimentarios en el gradiente latitudinal y
altitudinal. Utilizando el gen COI del ADNmt y ¢l marcador AFLP, el objetivo fue
analizar el potencial de dispersion de cada especie e inferir su efecto en la estructura
y organizacion funcional de las comunidades benténicas. Ambas especies mostraron
diferente estructura poblacional. En S. (8.} annulicornis se observé diferencias dentro
y entre cuencas, lo que da cuenta de una baja dispersion entre los diferentes sitios
estudiados. Ademads, se observan diferentes haplotipos del gen COI en cada cuenca y
un aislamiento por distancia significativo. En el caso de 4. tforrens, para el édrea
precordillerana no se detectd diferencias entre cuencas, por lo que se estima que esta
especie posee un mayor potencial de dispersion. 4. forrens presenté haplotipos
compartidos en todas las cuencas y el aislamiento por distancia fue significativo,
solamente para [a variabilidad de haplotipos del gen COI. Los resultados indican que
los cordones montafiosos transversales, que separan cada cuenca, no afectan de igual
forma los procesos de dispersion de las especies colectoras S. (S.) annulicornis y 4.
torrens. Conjuntamente, la estructuracién poblacional dentro de las cuencas sugiere
una adaptacion de estas especies a la pendiente abrupta y wvariacion del caudal

impuesta por un gradiente hidrico en el 4rea mediterrnea de la Ecorregion Austral.




Finalmente, a través, de estos resultados se pudo establecer que las condiciones
hidrologicas determinan la organizaci6n de los GsFT en el gradiente espacial. En este
contexto, se puede sugerir que las dreas de precordillera que presentaron la mayor
diversidad para todos los GsFT pueden ser un corredor de dispersion para algunas

taxa e influir la estructuracién de estas comunidades fluviales




Introduccion General




Las comunidades presentan patrones de diversidad em sus diferentes unidades
funcionales (Petchey & Gaston 2002, Leibold & Miller 2004), siendo afectados por
tres procesos principales. Primero, las interacciones ecoldgicas directas y/o indirectas
(Rhoades & Young 1970, Roughgarden & Diamond 1986, Holt 1977, Power 1990).
Segundo, factores que dan cuenta de la calidad del habitat como altitud, latitud desde
una perspectiva biogeogrifica (Dynesius & Jansson 2000); y variaciones fisicas y
quimicas, entre otras (Connell & Orias 1964, Pianka 1966, Minshall 1988, Kelt ez al.
1996). Finalmente, la migracién de organismos entre las poblaciones que evidencia
el grado de conexion de las comunidades (Wilson 1992). Por tanto, comprender
cémo las interacciones ecolégicas, las variables abidticas y las migraciones
modifican las comunidades es relevante para entender como estas mantienen su

organizacién en el tiempo.

La ecologia acudtica presenta modelos especificos de como concebir los
patrones de organizacion de las comunidades. Uno de estos es el “cambio continuo”
descrito en sistemas lacustres (Hutchinson 1944, 1961) y l6ticos (Vannote et al.
1980). No obstante, estos modelos estin referidos a entender la estructura.y
organizacién (composicién y abundancia de las especies), tomando en cuenta las
variables abiéticas (Minshall 1988) o la conectividad (Shulman & Chase 2007).
Actualmente, se propone que un buen descriptor para entender la diversidad es el
analisis de los niveles funcionales (Petchey & Gaston 2002, Wojdak & Mittelbach
2007). Este enfoque aumenta el poder explicativo de la composicion de especies de
un sistema (Finn & Poff 2005), que debe ser analizada en forma conjunta con el

aporte de la calidad del habitat (variables abidticas) (Lamouroux et al. 2004) y el




potencial de dispersién de cada especie que afecta directamente la dindmica

poblacional e indirectamente la estructura de Ia comunitaria (Finn et al. 2006).
Diversidad funcional, en el estudio de ecologia de comunidades

La diversidad funcional, es el mimero de unidades funcionales representadas por un
conjunto de especies de una comunidad (Tilman 2001). La importancia de las
unidades funcionales en la organizacién de las comunidades, estd basada en especies
que muestran respuestas similares al ambiente que les rodea y generan efectos
similares sobre el funcionamiento del ecosistema (Smith ef al. 1993, Nacem & Li
1997, Chapin e al. 2000). Esta visién es fundamental al momento de establecer
patrones de diversidad y realizar comparaciones entre sistemas, independiente de la
escala de medicién (Cummins 1988, Kérner 1994). Ademds, reduce la complejidad
para explicar la diversidad de especies en la funcion ecolégica y permite determinar
como la calidad del habitat (variables abi6ticas) repercuten sobre una unidad
funcional en particular (Dfaz 2001). Actualmente, existen variadas formas de
clasificacién de las unidades funcionales por similitud morfologica o taxonémica
(Clarke & Warwick 1998). Sin embargo, el habito alimenticio sigue siendo el maés
jmportante al momento de entender la dindmica del funcionamiento de los sistemas
(Naeem & Li 1997). Bajo este contexto, se ha tratado de determinar patrones de
organizacion por unidad funcional tréfica en base a las interacciones ecoldgicas en
sistemas terrestres (Korer 1994) y por variables abitticas en sistemas acudticos
(Vannote et al. 1980, Minshall 1988, Ward & Tockner 2001, Lamouroux ef al.

2004). Paralelo a esto, en los 1itimos afios, se ha restablecido el interés por entender




la fuerza de la migracion en la organizacion funcional tréfica de estas. Esto se debe a
que, comunidades compuestas por poblaciones de mayor movilidad espacial, son
comunidades que mantienen una diversidad estable a lo largo del tiempo y presentan
organizaciones diferentes de aquellas no conectadas (Shulman & Chase 2007). Por
este motivo, se han desarrollando investigaciones tedricas y practicas para
comprender Ia fuerza de la conectividad en el contexto tedrico (Leibold & Miller
2004), a través de simulaciones matemdticas (Chave 2004), experimentos de
mesocosmos (Shulman & Chase 2007) y experimento naturales (Vanschoenwinkel et
al. 2007), entre otros. Por esta razon, se precisa de una aproximacion que permita
una buena comparacion entre la variedad de especies presentes en un sistema fluvial,
que tienen diferentes conductas de movimientos y que pertenecen a distintos grupos
funcionales, determinando de esta forma el efecto de la migracion en la organizacién

anivel gremial,

Sistema de estudio y Modelo Biolégico

Los sistemas fluviales en climas mediterrdneos con caudales irregulares en el ciclo
anual (Reice 1980, Sabater & Armengol 1986, Garcia de Jalén 1987, Rader & Ward
1988, Sabater et al. 1991) hacen propicio la existencia de sistemas altamente
productivos con entradas constantes de material aloctono y alta radiacion solar. Esto,
conlleva a destacar los procesos metabélicos de las comunidades en especial de los
macroinvertebrados bent6nicos (Reice 1985, Webster et al. 1987, Resh et al. 1988).
La zona de Chile Central pertenece al territorio con tendencia mediterranea, con

sistemas fluviales bajo un predominio de régimen mixto de nivo-pluvial a fluvio-




nival (Niemeyer & Cereceda 1984). Estos cambios fisicos en los rios, especialmente
crecidas y desbordes (caudales altos), tienen gran importancia sobre la biota y
funcionamiento del sistema acudtico (Reice 1985, Resh et al. 1988). Por ejemplo, el
periodo de estiaje (caudales bajos) repercutiria en la disponibilidad de habitats,
ademss de acentuar las condiciones quimicas del cuerpo de agua (Sabando 2004). En
general, estos cambios provocarian ciclos recurrentes de heterogeneidades

temporales y espaciales.

De acuerdo a Stanford & Ward (1983), la estructura de una comunidad
quedaria determinada por dos aspectos dindmicos, principalmente por el ambiente
fisico del lugar y parcialmente por las variables quimicas. Si bien, los rios de
montafia por sus condiciones, poseen recursos ilimitados para la biota, los caudales
irregulares solo permite la permanencia de organismos altamente adaptados a estos
cambios (Minshall 1988). Esto podria explicar la baja diversidad especifica de las
comunidades de los rios de Chile Central (Sabando 2004, Vila et al. 2006), en
comparacién con otros sistemas acuiticos con un caudal més constante (Pavola ef al.
2006) y con sistemas terrestres de esta misma zona clasificados como zonas “hot
spots” de diversidad (ver Myers et al. 2000). Sin embargo, los-tios de esta zona estan
bajo un gradiente hidrolégico, a medida que disminuimos en latitud, las variaciones
del caudal se van acentuando entre periodos del afio (Niemeyer & Cereceda 1984).
Esta condicién es importante al momento de analizar patrones de diversidad, que
mostrarian un aumento a mayores latitudes (Valdovinos et al. 1992). La diversidad
de’la comunidad acuatica presenta también diferencias importantes a traves del

gradiente altitudinal. Estudios es sistemas fluviales templados muestran el
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incremento de la riqueza especifica y diversidad de niveles troficos en sentido de la
corriente (Illies & Botosaneanu 1963, Vannote ef al. 1980), dada por una mayor
heterogeneidad de hébitats que actian como sustrato potencialmente estable para la
colonizacién de macroinvertebrados benténicos (Armitage et al. 1995). Bajo este
contexto, estudios en pequefios tramos fluviales de Chile Central muestran que en el
gradiente altitudinal la mayor diversidad, serian las zonas medias (precordillerana)

(Sabando 2004, Estrada et al. 2006).

Los escasos estudio de las comunidades de macroinvertebrados de Chile
Central, en los rios Choapa, Maipo y Maule entre los 31°y 36° S, han destacado la
importancia de la Clase Insecta por su riqueza de especies y abundancia,
especialmente los realizados en las zonas precordilleranas (Sabando 2004, Estrada et
al. 2006). Si bien, las especies de esta drea pertenecen a generos neotropicales con
amplia distribucién geogréfica en el gradiente latitudinal y altitudinal de las cuencas
fluviales de Chile (Flint 1983, Camousseight 2001, Jerez & Moroni 2006,
Dominguez & Fernandez 2009), estas muestran distribuciones irregulares, siendo
afectadas por las variables fisicas y/o quimicas tales como conductividad,
temepratura, ancho del cauce, entre otros (Sabando 2004). Sin embargo, los estudios
realizados en el drea fluvial mediterrdnea de Chile Central ubicada en la primera
parte de la Ecorregion Austral (Ringuelet 1975, Flint 1983, Morrone 1999,
Dominguez & Fernndez 2009) incluida en el 4rea Neotropical, no permiten
visualizar como las caracteristicas de estos habitats fluviales han seleccionado en el
tiempo rasgos funcionales para las especies de esta Ecorregion. Por lo tanto, conocer

la estructura y organizacién funcional tréfica en rios de escasa longitud que
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presentan cambios abruptos por el relieve y que estin bajo un gradiente de
condiciones climaticas, permitiria entender las estrategias desarrolladas por las
especies en la obtenci6n de diferentes sustratos alimenticios. Segin Cummins (1988)
estos sustratos alimenticios corresponden a materia orgdnica particulada gruesa
(MOPG), materia orgénica particulada fina (MOPF), algas y presas vivas. Este
conocimiento de los hdbitos alimentarios, permitiria entender la organizacién
funcional tréfica y analizar la diversidad funcional en la escala espacial. En este
contexto, existe otro factor determinante de la organizacién de las comunidades
fluviales. Las especies de la Clase Insecta al terminar los estados inmaduros, los
adultos vuelan y migran dependiendo de sus estrategias de apareamiento y proceso
de ovoposicién (Dominguez & Ferndndez 2009). Esto confiere a estas especies un
potencial flujo de genes entre las poblaciones, evitando el aislamiento geogréfico.
Segtn Shulman & Chase (2007) comunidades fluviales con un mayor grado de
conexién pueden mantener en el tiempo una mayor diversidad por nivel funcional,
que areas menos conectadas. Por esta razén, es necesario aplicar un disefio de
investigacién que permita una buena comparacién entre la variedad de especies
presentes en un sistema, que tienen diferentes conductas de movimientos y que
pertenecen a un mismo o diferente nivel funcional tréfico, de esta forma
determinando el efecto de la migracién en la organizacién a nivel gremial. El trabajo
de Finn et al. (2006) sobre los movimientos de las poblaciones de insectos en
sistemnas fluviales, utilizando el gen COI del ADNmt, sefiala que, este marcador
cumple con elevadas ventajas para el estudio de las poblaciones pertenecientes a
estas comunidades. Por otro lado, segin Brandle & Brandl (2006} y Lowe et al.

(2006) el marcador molecular AFLP (Amplified Fragment Lenght Polymorphism)
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permite abordar preguntas relativas a estructura y conectividad poblacional en las
especies de sistemas l6ticos. Conjuntamente, estos marcadores nos entregan una idea
general de los patrones de conexién entre poblaciones locales, importante al

momento de tener una visién integral de estas.

Por ello, el objetivo central de esta tesis doctoral fue relacionar el efecto de
las variables abiéticas y la migracion en la organizacién funcional trofica de las
comunidades de Macroinvertebrados benténicos (Clase: Insecta), en un gradiente

latitudinal y altitudinal de tres cuencas fluviales de Chile Central.

Se organizaron los capitulos en tres etapas. En el capitulo 1 se caracterizé la
composicién taxonémica, el hébito alimentario y diversidad funcional trofica de la
comunidad benténica de la clase Insecta y se abordd el efecto de las variables
abiGticas (fisicas y quimicas) en los patrones de diversidad por grupo funcional
tréfico (GFT). Especificamente, se estableci6 a qué nivel se estructuran y organizan
ﬁcionalmente las comunidades acuaticas (intracuenca e intercuenca). En el
Capitulo 2 se tomé como modelo las dos especies mas conspicuas de los l6ticos de
Chile, determinadas previamente como colectoras, Andesiops torrens (Lugo-Ortiz &
McCafferty 1999) y Smicridea (Smicridea) annulicornis (Blanchard 1851),
determinando sus estrategias de alimentacién y la consistencia de la clasificacién a
un GFT. Mediante el analisis del contenido estomacal de los estados inmaduros se
establecié y caracterizé la categoria funcional de las especies, comparando su
alimentacién en ¢l gradiente altitudinal y latitudinal de los sistemas fluviales en

estudio. Finalmente, en el capitulo 3 se abordd el estudio genético poblacional de las
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dos especies modelos, 4. torrens y S. (S.) annulicornis. Con el fin de determinar
nivel de conectividad intracuenca e intercuenca de estas especies, se analizd la
variabilidad de un gen mitocondrial (Citocromo oxidasa I, COD) y marcadores

nucleares altamente variables AFLP.

Conjuntamente, estos tres estudios permitieron evidenciar si en estas cuencas
fluviales de Chile Central, la estructura y organizacién funcional tréfica de las
comunidades bentonicas de la Clase Insecta es el resultado solo de las variables
abiticas y/o es la expresién de un continuo movimiento de los individuos que

componen las poblaciones y las comunidades.
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Capitulo 1

Variacién espacial de la diversidad funcional trofica de
macroinvertebrados benténicos (Clase: Insecta) en sistemas

fluviales de Chile Central

25




Resumen

1.- Los hébitos alimentarios reflejan la adaptacion de las especies a las condiciones
ambientales. Esto permite establecer unidades funcionales troficas, donde la
diversidad de especies es explicada en la funcién ecolégica. En America del Sur, en
especial en la Ecorregion Austral la informacién sobre la clasificacién de grupos
funcionales tr6ficos es insuficiente y la dieta de las especies de esta region puede

diferir de aquellas ubicadas en zonas templadas y tropicales.

2.- El objetivo de este estudio fue establecer la composicién dietaria y grupos
funcionales tréficos (GsFT), para determinar la diversidad funcional de las especies
de la comunidad de macroinvertebrados bentdnicos de la clase Insecta. Se estudid
tres cuencas hidrografica de Chile Central, entre los 31° y 36° S, en un gradiente

climético Mediterraneo altitudinal y latitudinal.

3.- Fn este contexto, los estados inmaduros de la Clase Insecta mostraron que el
tamafio y tipo de materia orgénica particulada consumida separé significativamente
las especies reunidas en grupos funcionales de pastoreadores, fragmentadores,
depredadores y colectores. No obstante, se observod una sobreposicién entre los
grupos funcionales, producto de la variedad de items alimentarios que explotan y la
afinidad en el consumo de detritus fino que indicd la importancia de este recurso en

rios de la Ecorregién Austral con clima Mediterraneo.
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4.- El grupo funcional tréfico (GFT) dominante en toda el area de estudio fue el
grupo colector que mostré la mayor riqueza de especies y diversidad (H’),
manteniendo constante su abundancia de Norte a Sur, superando el 50% de la
comunidad de la Clase Insecta, El GFT pastoreador, disminuy® significativamente su
abundancia de Norte a Sur. La mayor riqueza y diversidad (H’) se presentd en las
4reas de precordillera disminuyendo significativamente hacia el valle. Los GsFT
depredador y fragmentador presentaron sus mayores riquezas, abundancia y

diversidad (H”) en las 4reas de precordillera disminuyendo hacia el valle.

5.- La composicién taxondmica por GFT varib significativamente dentro de las
cuencas, pero no entre las cuencas. Esto mostré que el mayor recambio de especies
se produce en el gradiente altitudinal y no latitudinal. Los resultados demostraron
que las variables fisicas y quimicas contribuyen significativamente a explicar la
variacién de la diversidad (H’) por GFT en la escala espacial. Los cuatro GsFT
presentaron los mayores valores de diversidad en las zonas de precordillera asociado
a las bajas concentraciones salinas, bajos valores de P-total y pendientes abruptas con

cauces fluviales estrechos.

Palabras Claves: estructura y diversidad funcional, entomofauna bentonica, rios

mediterraneos de la ecorregion austral
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Introduccion

Tl estudio de los rios Neotropicales de la regioén biogeografica Austral que incluye
las provincias Chilena y Patagénica ha estado enfocado en la biodiversidad,
principalmente en la descripcion y distribucion de especies (Ringuelet 1975, Flint
1983, Morrone 1999, Vila et al. 2006, Dominguez & Fernandez 2009). Sin embargo,
es fundamental entender la repercusién del cardcter andino de los rios de la
Ecorregion Austral en la estructura y funcionamiento de las comunidades
(Tomanova et al. 2006). En este sentido, conocer las funciones ecologicas de esta
provincia biogeogréfica reflejard las adaptacién de las especies a rios de escasa
Jongitud que presentan cambios abruptos por el relieve y que estén bajo un gradiente
de condiciones climaticas que determinardn las estrategias de alimentacién
(Tomanova et al. 2007), permitiendo visualizar como las condiciones ambientales de
de Jos habitats fluviales han seleccionado en el tiempo rasgos funcionales para las
especies (Vannote et al. 1980, Townsend & Hildrew, 1994). Las estrategias de
alimentacién permitiran establecer unidades funcionales tréficas representadas por
un conjunto de especies de la comunidad, donde la diversidad de especies es
explicada en la funcién ecoldgica (Chapin et al. 2000, Tilman 2001). La clasificacion
funcional de la alimentacién de la comunidad benténica, especialmente de la Clase
Insecta, ha sido simplificada en grupos funcionales troficos (GsFT) (Cummins &
Merritt 1996). Esta ha sido modelada y probada en diferentes sistemas fluviales
(Vannote et al. 1980, Basaguren ef al. 1996). Sin embargo, en América del Sur y en

especial en la Ecorregion Austral, se carece de informacién exacta acerca de los
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grupos funcionales tréficos y los estudios existentes se complementan con las

clasificaciones de Norte América (Tomanova ef al. 2006, Miserendino 2007).

Los estudios realizados en la dinamica tréfica de regiones templadas
muestran que, desde la cabecera el rio presenta un gradiente continuo de condiciones
fisicas, generando un continuo reemplazo bidtico y funcional tréfico ajustado a un
modelo de carga, transporte, utilizacién y almacenamiento de la materia orgénica,
permitiendo caracterizar estructuras funcionales adaptadas a la posicién fisica que
ocupa en ¢l sistema (Cushing et al. 1983, Vannote ef al. 1980, Statzner & Higler
1986). En cambio la estructura funcional de sistemas fluviales Neotropicales de la
Subregién Amazénica para America del Sury ios continentes australes (Australia y
Nueva Zelandia) ha presentado diferencias, mostrando una dominancia de un GFT a
lo largo del continuo fluvial, debido a las precipitaciones estacionales, temperatura
del agua, diversidad de la vegetacién de ribera, entrada permanente de material
organico aléctono (hojarascas) y su geografia (Covich 1988, Williams & Feltmate

1994, Tomanova et al. 2007, Turner et al. 2008).

El 4rea de Chile Central presenta una variedad de tipos de climas
mediterrneos que la convierte en una zona singular para el estudio faunistico (di
Castri & Hajeck 1976). Los sistemas fluviales de esta zona originados en la
cordillera de Los Andes presentan un régimen mixto de nivo-pluvial a pluvio-nival
(Niemeyer & Cereceda 1984), fenémeno, que permite fluctuaciones hidrologicas
importantes durante el afio. Se presentan caudales altos (invierno-primavera) y

caudales bajos (verano-otofio), que explican las variaciones en la escorrentia durante
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el ciclo anual (Errdzuriz 1992). Estos cambios fisicos seg(in Resh et al. (1988) en los
tfos, especialmente crecidas, tienen gran importancia sobre la biota y funcionamiento
del sistema acudtico. Al mismo tiempo, los periodos de caudales bajo repercutirfan
en la disponibilidad de hébitats, ademds de acentuar las condiciones quimicas del
cuerpo de agua (Sabando 2004). Segln Basaguren et al. (1996} estos cambios
hidrolégicos provocarfan ciclos recurrentes de heterogencidades temporales y
espaciales, que repercuten directamente en la disponibilidad y obtencién de alimento
para las comunidades benténicas. En los sistemas fluviales de la Ecorregion Austral
del 4rea mediterrnea de Chile Central que presentan flujos torrenciales, caudales
irregulares y on relieve abrupto producto de su cardcter andino, sus especies podrian
presentar diferencias significativas en sus habitos alimentarios, conllevando a una
organizacién de sus GsFT diferente a las registradas en las zonas templadas y

Neotropicales Amazonicas.

Los objetivos de este estudio fueron caracterizar la composicién taxonomica,
el habito alimentario y la diversidad funcional de la comunidad bentdnica de la Clase
Tnsecta en el gradiente altitudinal de tres cuencas fluviales de la zona mediterrdnea de
Chile Central. De esta forma explicar la organizacion funcional tréfica y analizar su

variabilidad espacial en un 4rea perteneciente a la Ecorregion Austral,
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Métodos

Sitios de Muestreo

Esta investigacion se realizé entre los 31° y 36° S, comprendiendo la zona
mediterrénea érida, semidrida y subhiimeda de Chile Central, al Sur Oeste de la
Cordillera de los Andes (di Castri & Hajek 1976). En la transecta latitudinal de Norte
a Sur se estudiaron tres cuencas fluviales: Choapa, Maipo y Maule entre precordillera
y valle. Estas zonas presentan diferencias en la temperatura (15.5°C, 13.9°C y
13.2°C) y precipitaciones anuales (134, 356 y 921 mm, respectivamente) (di Castri &
Hajek 1976). Las cuencas fluviales mantienen un régimen de cardcter mixto de nivo-
pluvial a pluvio-nival, de caudales irregulares en el ciclo anual y marcada conducta
torrencial (Niemeyer & Cereceda 1984, Caldichoury 1995). Las ubicaciones

geograficas y periodo de estudio se muestran en la Figura 1y la Tabla 1. '

Procedimiento de muestreo, identificacién y contenido estomacal

La recoleccion de los estados inmaduros de la clase Insecta, se realizé con una red
Surber (Surber 1937), siguiendo el protocolo de Hynes (1961). La red presenta una
amplitud de poro de 500 pm, delimitando un 4rea de recoleccién de 0,09 m’. Se
somaron 10 muestras de la fauna bentonica en cada sitio de estudio abarcando los
distintos tipos de habitat (Tabla 1). Los organismos recolectados fueron conservados
en alcohol al 95% hasta su analisis. Para la determinacién taxondmica los individuos

fueron aclarados con KOH y montados en Bélsamo de Canad para su identificacion
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a nivel de especie o morfotipo se siguieron las caracterizaciones morfolégicas
descritas por Needham & Bulick (1943), Flint (1973, 1982, 1983, 1989) Pescador &
Peters (1985, 1987, 1991), Holzenthal (1986), Bravo & Angrisano (2004), Nieto
(2004), Angrisano & Sganga (2005), Sganga & Fontanarrosa (2006), Dominguez &
Fernandez (2009). A partir de las muestras se seleccionaron 5 individuos al azar de
cada especie o morfotipo analizando un total de 230 individuos para el andlisis de
contenido estomacal, En base a las metodologias propuestas por Palmer & O’Keeffe
(1992); Palmer et al. (1993); Merritt & Cummins (1996) y Diaz & Albarifio (1999;
2003) se analizé el contenido estomacal generando los items alimenticios basales. Se
estudié el contenido estomacal de la \iltima porcién del estomodeo y del mesenteron
obtenido por medio de diseccién y posterior homogeneizado en una placa de
Sedgewick-Rafter. La composicién dietaria se observo con un aumento de 100 X y
400 X. Se identificaron 17 ftems alimentarios organizados en tres clases de tamafio

(Tabla 2).

La toma de muestras de los parametros fisicos y quimicos considerados como
variables primordiales fueron la temperatura, pH, solidos disueltos totales y
conductividad, los que fueron medidos in situ segin lo recomendado por APHA
(1998). Las variables quimicas fueron compuestos nitrogenados y fosforados
organicos e inorganicos. Para la determinacion de la concentracion P-PO4 se utilizo
el método de Zahradnik (1981). La determinacion de N-NO3 se realizar6 de acuerdo
a Mithlhauser ef al. (1987). Se midié alcalinidad total y alcalinidad por fenolftaleina
de acuerdo a Golterman ef al. (1978), y la dureza por titulacion complexométrica con

EDTA (APHA 1998). La determinacién de metales se realizé a través de
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espectrofotometria de absorcion atémica (APHA 1998). Se analizaron los
macroiones calcio, magnesio, sodio y potasio (APHA 1998). El sulfato presente en la
muestra se midi6 por el método turbidimetrico descrito en Standard Methods (1992).
Las muestras de cloruro fueron analizadas con nitrato de plata (APHA 1998). Para la
caracterizacion del cauce se midi6 el ancho, profundidad y sustrato. Se determiné la
pediente a meso y macro escala utilizando el modelo global de elevacién digital
(ASTER GDEM), con una precisién estimada de 20 metros verticales y 30 metros
horizontales con un 95% de confianza, la medicion de los puntos se realiz en
funcién al largo del tramo fluvial. Se determind la varicion del regimen hidrologico
en el ciclo anual entre los afios 2005-2009 de las cuencas fluviales a partir de las

estaciones de referencia de la Direccién General de Aguas (DGA).

Andlisis estadistico

Con el fin de determinar los grupos funcionales tréficos, se calculd la abundancia
absoluta de jtems alimentarios por individuo transformada (raiz cuadrada). A partir
de esta informacién se obtuvo la matriz de similitud utilizando el indice de Bray
Curtis y se aplicé el analisis multivariado de similitud (ANOSIM) para determinar
diferencias significativas entre GsFT (colector, pastoreador, depredador y
fragmentador) en términos de abundancia de la composicién dietaria por individuo.
Para el analisis de clasificacidn de los GsFT se construy6é un dendrograma con la
técnica de ligamiento promedio no ponderado (Field et al. 1982). En el analisis de

ordenaci6n se aplico la técnica de escalamiento multidimensional no métrico (MDS)
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(Ludwig & Reynolds, 1983) en términos de abundancia de composicién dietaria de

los GSFT y se graficaron los resultados en dos dimensiones (Software PRIMER 6).

Se calculd para cada GFT por sitio de estudio el niimero de taxa, abundancia,
diversidad de Shannon (H’) y equitatividad de Pielou (¥°). Para detectar posibles
diferencias en el niimero de taxa, abundancia, diversidad y equitatividad por GFT
dentro y entre cuencas, se compard mediante un ANOVA de dos vias y un test de
Tukey a posteriori (Software STATICA 5.1). El andlisis porcentual de similitud
entre la abundancia de las especies por GFT, se determin6 con el andlisis de

porcentaje de similitod (SIMPER) {Software PRIMER 6).

Con el fin de determinar diferencias en la composici6n de especies por GFT
dentro y entre cuenca, se realizd un analisis de similitud. Con la matriz de
contingencia de especies por GFT por sitio de estudio, se obtuvo la matriz de
similitud utilizando el indice de Sorensen. Se aplicé el andlisis de similitud
(ANOSIM) de dos vias anidado entre alturas precordillera (a y b) y valle () de las
cuencas hidrogréficas Choapa, Maipo y Maule. Este analisis multivariado define las
posibles diferencias significativas intracuenca o intercuenca, en términos de

composicién de especies (Software PRIMER 6).

Para determinar las diferencias de caudal en cada estacién del ciclo anual
(verano, otofio, invierno y primavera) entre cuencas, se realizé un andlisis de
similitud. Con la matriz de contingencia normalizada por estacién por sitio de

estudio, se obtuvo la matriz de similitud utilizando la distancia Euclidiana. Se aplico
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el analisis multivariado permutacional de variacién (PERMANOVA) anidado entre
los periodos estacionales (verano, otofio, invierno y primavera) de las cuencas
hidrograficas Choapa, Maipe y Maule. Consecutivamente, se aplicé una prueba a
posteriori entre los periodos estacionales para cada cuenca en estudio (Software

PRIMER 6 & PERMANOVA-),

Con el fin de determinar las diferencias de las pendientes del sistema fluvial
dentro y entre cuencas, se realizé un andlisis de similitud. Con la matriz de
contingencia normalizada para la pendiente por sitio de estudio, se obtuvo la matriz
de similitud utilizando la distancia Euclidiana y se aplico el anélisis muitivariado
permutacional de variacién (PERMANOVA) de dos vias anidado entre alturas
precordillera (a y b) y valle (c) de las cuencas hidrograficas Choapa, Maipo y Maule.
Para el andlisis de clasificacién de las pendientes se construy6 un dendrograma con
]a técnica de ligamiento promedio no ponderado (Field e al. 1982). En el andlisis de
ordenacién se aplico la técnica de escalamiento multidimensional no métrico (MDS)
(Ludwig & Reynolds, 1988) en términos de pendientes a macroescala porcentual y se
graficaron los resultados en dos dimensiones (Sofiware PRIMER 6 &

PERMANOVA-).

Para analizar la relacion entre la diversidad por grupo funcional tréfico y las
variables fisicas y quimicas, se efectu6 un andlisis de distancia basado en un modelo
lineal (DISTLM). A partir de los datos de las variables de diversidad (H”) de los
cuatro grupos funcionales GsFT colector, pastoreador, depredador y fragmentador se

obtuvieron las matrices de similitud utilizando el indice de Bray Curtis.
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Posteriormente, cada matriz fue utilizada para realizar una regresion multivariada
con el fin de explorar el porcentaje explicado por cada una de las variables
independientes, siguiendo el procedimiento indicado por Anderson (2003a, b). Este
método de regresién emplea distancias estimadas sobre datos de diversidad por GFT
y permite emplear distintas variables predictoras. El valor de p para la hipétesis nula
de no relacién entre variables es estimada mediante 1000 permutaciones. En este
caso, se utiliza el modelo secuencial o forward-selection (Anderson 2003a, b). Esto
permite, entre otras cosas, reducir el efecto de la multicolinearidad, donde diferentes
variables explican la misma parte de la variacién, al estar correlacionadas entre si.
Todo ello se llevd a cabo mediante el paquete estadistico PRIMER 6 &

PERMANOVA + (Plymouth Routines In Multivariate Ecological Research).
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Resultados

Durante el periodo de estudio se colectaron un total de 42552 individuos
pertenecientes a 114 taxa. La comunidad de macroinvertebrados de las cuencas
hidrograficas Choapa, Maipo y Maule esta compuesta en un 87% por Ja Clase Insecta
perteneciente a 91 taxa (Fig. 2). El andlisis de clasificacion de la composicién
dietaria de las especies de la comunidad benténica de la Clase Insecta con un corte de
50% de similitud, permiti6 la separacion de ellas en diferentes categorias funcionales
(Fig. 3). El tamafio y tipo de materia orgdnica particulada consumida separd
significativamente las especies reunidas en grupos funcionales tréficos (GsFT) de
pastoreadores, fragmentadores, depredadores y colectores (ANOSIM; R = 0,48; p <
0,001). No obstante, se observé una sobreposicién entre los GsFT, producto de Ia
variedad de ftems alimentarios que explotan y la afinidad en el consumo de detritus
fino. El GFT colector mostrd la mayor sobreposicién de su composicién dietaria
formado por seis agrupaciones principales (Fig. 3). La abundancia relativa de los
grupos funcionales en la escala espacial intracuenca e intercuenca fluviales, mostrd
que el GFT colector sobrepasa el 50% del total de grupos funcionales en toda el area
de estudio, incrementando sus abundancias al disminuir en altitud y aumentar en
latitud. E] GFT pastoreador presenté un patron inverso en abundancia que el GFT
colector, disminuyendo de precordillera a valle y de Norte a Sur, con una variacion
de sus abundancias de 4 y 55%, aproximadamente. En tanto, los GsFT depredador y
fragmentador presentaron escasas abundancias tendiendo disminuir al aumentar en

latitud (Fig. 4).
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Con respecto a la estructura del GFT colector, el andlisis reveld un efecto
significativo de Ia cuenca (ANOVA factorial, F 2, 81y = 9,873; P = 0,0001), de la
altura (ANOVA factorial; F (2,31 = 8,463; P = 0,0004) y de la interaccién cuenca x
altura (ANOVA factorial; F 4,81y = 6,571; P = 0,0001) sobre el nimero de taxa. El
andlisis a posteriori mostré que el GFT colector del rio Choapa present6 el mayor
nimero de taxa con respecto al rio Maipo y Maule (prueba de Tukey; P < 0,05). Asu
vez, la zona de valle () mostré un nimero de taxa menor con respecto a las zonas de
precordillera (a y b) (prueba de Tukey; P < 0,05). Finalmente, la cuenca del Choapa
en precordillera (a) presenté la mayor riqueza de especies, por el contrario la cuenca
del Maipo en la altura de valle (c) presento los menores valores para esta variable
(prueba de Tukey; P < 0,05). El analisis del GFT colector, reveld un efecto
significativo de la cuenca (ANOVA factorial, F (2, 31y = 8,6523; P = 0,0003} y de la
altura (ANOVA factorial; F (2, a1y = 6,0937; P = 0,003), pero no en la interaccién
cuenca x altura (ANOVA factorial; F 4, 81y = 2,058 P = 0,09) sobre la diversidad
(H’). En el gradiente altitudinal se separd el 4rea de precordillera (a y b) del valle (c)
(prueba de Tukey; P < 0,05). La cuenca fluvial que mostré la menor diversidad fue le
rio Maipo con respecto a Choapa y Maule (prueba de Tukey; P < 0,05). El andlisis
del grupo colector no mostré un efecto significativo de la altura (ANOVA factorial;
F 2,81 = 2,243; P = 0,11) e interaccion cuenca x altura (ANOVA factorial; F ¢ 51 =
1,172; P = 0,32) sobre el indice de equitatividad. Sin embargo, la variable cuenca
afectd significativamente la equitatividad (ANOVA factorial; F 2, 81y = 4,395, P =
0,01). La cuenca que presentd la menor equitatividad fue el rio Maipo con respecto al
rio Choapa y Maipo (prueba de Tukey; P <0,05). La abundancia del GFT colector no

fue afectada por la interaccion cuenca x altura (ANOVA de dos vias; F 4,80 = 1,473;
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P = 0,21) y cuenca (F (o, sy = 0,5933; P = 0,55). Sin embargo, mostré un efecto
significativo de la altitud (F (2, s1) = 6,6814; P = 0,002) sobre la abundancia. La zona
de valle (c) presenté la mayor abundancia con respecto a las areas de precordillera (a

y b) (prueba de Tukey; P < 0,05) (Fig. 5).

Con respecto a la estructura del GFT pastoreador, el andlisis estadistico
reveld un efecto significativo de la cuenca (ANOVA factorial; F 2,81y = 7.8173; P =
0,0007), de la altura (ANOVA factorial; ¥ ¢, &1y = 11,36; P = 0,0001) y de la
interaccion cuenca x altura (ANOVA factorial; F (4 a1y = 3,1636; P = 0,01) sobre el
numero de taxa. El analisis a posteriori mostré que el GFT pastoreador del rio Maule
presentd el menor niimero de taxa con respecto a los rfos Choapa y Maipo (prueba de
Tukey; P < 0,05). A su vez, la zona de precordillera (2) mostr6 tener un nimero de
taxa mayor con respecto a las zonas de precordillera (b) y valle (c) (prueba de Tukey;
P < 0,05). Finalmente, la cuenca del Choapa en precordillera (a) presentd la mayor
riqueza de especies, por el contrario la cuenca del Maule en la altura de valle
presentd los menores valores para esta variable (prueba de Tukey; P < 0,05). El
andlisis del GFT pastoreador, reveld un efecto significativo de la altura (ANOVA
factorial, F (2, 31y = 12,914; P = 0,00001) y de la interaccién cuenca x altura (ANOVA
factorial; F (4, 81y = 5,058; P = 0,001), pero no de la cuenca (ANOVA factorial; F (2 81
= 2,003; P = 0,14) sobre la diversidad (H"). El drea que mostr6 la mayor diversidad
fue la zona de precordillera (a) con respecto a las zonas de precordillera (b) y valle
(c) (prueba de Tukey; P < 0,05). La cuenca del Choapa en el 4rea de precordillera (a) .
present6 la mayor diversidad (}°), por el contrario la cuenca del Maule en la altura

de valle (c) presentd los menores valores para esta variable (pruecba de Tukey; P <
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0,05). El analisis del grupo pastoreador no mostrd un efecto significativo de la altura
(ANOVA factorial; F (2 g1y = 2,773; P =0 0,06) y de la cuenca (ANOVA factorial; F
@8y = 1,268; P = 0,28) sobre el indice de equitatividad. Sin embargo, la interaccién
cuenca x altura afecto significativamente la equitatividad (ANOVA factorial; F 4, 1)
= 2.66; P = 0,03). La cuenca del Maule en el 4rea de precordillera (a) presentd la
mayor equitatividad con respecto al rio Choapa en la zona de precordillera (b)
(prueba de Tukey; P < 0,05). El andlisis del GFT pastoreador revelé un efecto
significativo de la cuenca (ANOVA factorial; F (2,81 = 25,48; P = 0,0001) y de la
interaccion cuenca x altura (ANOVA factorial; F (4,81 = 3,011, P = 0,022) sobre la
abundancia. No obstante, no mostrd un efecto de la altitud (ANOVA factorial; F (2, a1
=2,277; P = 0,10) sobre la abundancia. El rioc Choapa present6 la mayor abundancia
respecto al rio Maipo y Maule (prueba de Tukey; P < 0,05). Finalmente, la cuenca
del Choapa en el 4rea de precordillera (a) presento la mayor abundancia, por el
contrario la cuenca del Maule en el 4rea de precordillera (b) presentd los menos

valores para esta variable (Fig. 6).

Con respecto a la estructura del GFT depredador, el analisis reveld un efecto
significativo de la altura (ANOVA factorial, F 2, s1) = 26,06; P = 0,0001) y de la
interaccién cuenca x altura (ANOVA factorial; F 4,81y = 11,78; P = 0,0001), pero no
de la cuenca (ANOVA factorial; F (3 51y = 2,851 P = 0,06) sobre el nimero de taxa.
La zona de precordillera (a) presenté el mayor nimero de taxa con respecto al drea
de precordillera (b) y valle (c) (prueba de Tukey; P < 0,05). Finalmente, la cuenca
del Choapa en el 4rea de precordillera (a) presentd la mayor riqueza de especies, por

el contrario la cuenca del Maule en la zona de valle (¢) mostré los menores valores
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para esta variable. El analisis del GFT depredador, revel6 un efecto significativo de
la altura (ANOVA factorial, F (2,81) =35,11; P = 0,0001) y de la interaccién cuenca X
altura (ANOVA factorial; F (4, 81) = 13,56; P = 0,0001), pero no de la cuenca
(ANOVA factorial; F (2,81 = 2,756; P = 0,06) sobre la diversidad (H’). La zona de
precordillera (&) mostré los mayores valores del indice de diversidad respecto a las
zonas de precordillera (b) y valle (c) (prueba de Tukey; P < 0,05). La cuenca del
Choapa en el 4rea de precordillera (a) presento la mayor diversidad, por el contrario
la cuenca del Maule en la zona de valle (c) mostrd los menores valores para esta
variable (prueba de Tukey; P < 0,05). El andlisis del GFT depredador, reveld un
efecto significativo de la altura (ANOVA factorial, F (2, 81y =21,10; P = 0,0001) y de
la interaccidn cuenca x altura (ANOVA factorial; F ¢, 1y = 10,52; P = 0,0001), pero
no de la cuenca (ANOVA factorial; F (o, a1y = 0,527; P = 0,59) sobre el indice de
equitatividad. La zona de precordillera (a) presentd los mayores valores del indice de
equitatividad respecto a las zonas de precordillera (b) y valle (¢) (prueba de Tukey; P
< (0,05). La cuenca del Choapa en el drea de precordillera (a) presento el mayor valor
de equitatividad, por el contrario la cuenca del Maule en la zona de valle (¢) mostrd
los menores valores para esta variable (prueba de Tukey; P < 0,05). El andlisis del
GFT depredador revelé un efecto significativo de la cuenca (ANOVA factorial; F 2,
g1) =6,320; P = 0,002) y de la interaccion cuenca x altura (ANOVA factorial; F ¢4, 81
= 18,64; P = 0,0001) sobre la abundancia. No obstante, no mostrd un efecto de la
altitud (ANOVA factorial; F ¢, sy = 2,810; P = 0,06) sobre la abundancia. El rio
Maule presenté la menor abundancia respecto a los rios Choapa y Maipo (prueba de
Tukey; P < 0,05). Finalmente, la cuenca del Maipo en el 4rea de precordillera (b)

presenté la mayor abundancia, por el contrario la cuenca del Maule en la zona de
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valle (c) mosird los menores valores para esta variable (prueba de Tukey; P < 0,05)

(Fig. 7).

El analisis de la estructura del GFT fragmentador, mostré un efecto
significativo de la interaccidn cuenca X altura (ANOVA factorial, F (2,59 = 12,16; P =
0,0000) sobre el nfimero de taxa. Sin embargo, no revel6 un efecto significativo de la
altura (ANOVA factorial; F ¢, s4) = 0,783; P = 0,37) y de la cuenca (ANOVA
factorial; F g, sy = 2,383; P = 0,10) sobre la riqueza de especies. La cuenca del
Maipo en el drea de precordillera (b) presentd el mayor nimero de taxa, por el
contrario la cuenca del Choapa en la zona de precordillera (b) mostrd los menores
valores para esta variable (prueba de Tukey; P < 0,05). El andlisis del GFT
fragmentador, mostré un efecto significativo de la interaccién cuenca X altura
(ANOVA factorial, F (2, 54y = 7,894; P = 0,0009) sobre la diversidad de (H’). No
obstante, no reveld un efecto significativo de la altura (ANOVA factorial; F (1,54 =
0,070; P =0,79) y de la cuenca (ANOVA factorial; F 1,54y = 0,810; P = 0,44) sobre la
diversidad de especies. La cuenca del Maipo en el drea de precordillera (b) present
el mayor de diversidad (H’), por el contrario la cuenca del Choapa en la zona de
precordillera (b) mostr6 los menores valores para esta variable (prueba de Tukey; P <
0,05). El andlisis del grupo fragmentador, mostré un efecto significativo de la
interaccidn cuenca x altura (ANOVA factorial, F 2,54 = 8,060; P = 0,0008) sobre el
indice de equitatividad. Sin embargo, no mostréd un efecto significativo de la altura
(ANOVA factorial; F (1,59 = 0,432; P = 0,51) y de la cuenca (ANOVA factorial; F g1,
sy = 0,732, P = 0,48) sobre la equitatividad. La cuenca del Maipo en el 4rea de

precordillera (b) present6 el mayor de equitatividad, por el contrario la cuenca del
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Choapa en Ia zona de precordillera (b) mostr6 los menores valores para esta variable
(prueba de Tukey; P < 0,05). El andlisis del grupo fragmentador, mostré un efecto
significativo de la interaccion cuenca x altura (ANOVA factorial, F (2,54 = 3,604, P=
0,03) sobre la abundancia. No obstante, no presenté un efecto significativo de Ia
altura (ANOVA factorial; F (1, 54y = 1,890; P = 0,17) y de la cuenca (ANOVA
factorial; F (1,59 =1,718; P = 0,18} sobre Ia equitatividad. Finalmente, La cuenca del
Choapa en el 4rea de precordillera (a) presenté la mayor abundancia, por el contrario
1a cuenca del Maule en la zona de precordillera (b) mostro los menores valores para

esta variable (prueba de Tukey; P < 0,05) (Fig. 8).

La composicion de especies del GFT colector presentd  diferencias
significativas entre altitudes (ANOSIM; R = 0,60; p < 0,001), pero no entre cuencas
(ANOSIM; R = 0,06; p > 0,307), mostrando que el mayor recambio de especies
ocurre en el gradiente altitudinal de las cuencas de estudio. El analisis de similitud
porcentual para la abundancia de las especies del GFT colector, permitio explicar
intercuenca que en la zona de precordillera () 11 especies caracterizan la categoria
trofica, con un 52,32% de similitud promedio. El mayor aporte, 64,54%, lo realizan 4
especies. Mas del 25% correspondiente al aporte de Andesiops torrens
(Ephemeroptera: Baetidae), 12,35% a Smicridea (Smicridea) annulicornis
(Trichoptera: Hydropsychidae), y 23% de 2 especies, Polypedilum sp., Cricotopus
sp.2 (Diptera: Chironomidae). En cambio, en la zona precordillerana (b) la
representacion del 59,79% de la similitud promedio fue explicada por 10 especies,
donde el 40% de contribucién es realizado por 4. forrensy S. (S.) annulicornis. En la

zona de valle (c), con una similitud promedio de 53,18%, el aporte de las especies se
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modifica. La mayor contribucion, 45,4%, la efectu6 Tanytarsus sp., Polypedilum sp.,
Cricotopus sp.2 (Diptera: Chironomidae) y S. {S. ) annulicornis (Tabla 3). La especie
que disminuye su aporte porcentual al GFT colector en ésta zona corresponde a A.
torrens. En tanto, 5 especies colectoras presentes en las zonas de precordillera
desaparecen sus aportes funcionales; pero 2 especies nuevas, Smicridea
(Rhyacophylax) murina (Trichoptera: Hydropsychidae) y Orthocladiinae sp.1

(Diptera: Chironomidae) se suman a éste ¢n la zona de valle.

La composicién de especies del GET pastoreador mostré diferencias
significativas intracuenca (ANOSIM; R = 0,52; p < 0,001), pero no intercuenca
(ANOSIM; R = 0,24; p > 0,175), mostrando un cambio continuo de las especies en
sentido de la corriente en las tres cuencas de estudio. La afinidad en composicion
entre alturas para el GFT pastoreador, se repiten con el analisis de similitud
porcentual de abundancias, que permitié explicar intercuenca que en la zona de
precordillera (a) 9 especies caracterizan la categoria tréfica, con un 47,48% de
similitud promedio. El mayor aporte, 56,63%, lo realizan 3 especies. Mdés del 38%
correspondiente al aporte de  Mastigoptila  longicornuta (Trichoptera:
Glossosomatidae) y Metrichia neotropicalis (Trichoptera: Hidroptilidae) y 18,04% a
Meridialaris ~ diguillina  (Ephemeroptera:  Leptophlebiidae). En la zona
precordillerana (b) la representacion del 47,69% de la similitud promedio explicada
por 6 especies. El mayor aporte lo realizaron 4 especies, donde el 33,20% de
contribucién es por Austrelmis sp. 1 (Coleoptera: Elmidae), el 29,10% M.
longicornuta, el 10,66% M. neotropicalis y el 10,77% M. diguillina. En la zona de

valle (¢), con una similitud promedio de 62,61%, el aporte de las especies al grupo
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funcional cambia. Las mayores contribuciones corresponde a M. neotropicalis y
Austrelmis sp. 1, con aportes de 37,06% y 27,83%, respectivamente (Tabla 4). De las
9 especies pastoreadoras presentes en las zonas de precordillera desaparecen 6,

suméndose 1 nueva especie de Coleoptera.

El GET depredador mostrd diferencias significativas en la composicién de
especies dentro de las cuencas (ANOSIM; R = 0,54; p < 0,001), pero no entre
cuencas (ANOSIM; R = 0,03; p > 0,432). La afinidad en composicién entre alturas
I;ara el GFT depredador, se repiten con el andlisis de similitud porcentual de
abundancias, que permitié explicar intercuenca que en la zona de precordillera (a)
estad constituido por 6 especies o morfoespecies con una similitud promedio de
52,96%. El 70% de contribucién lo realizaron Tipulidae sp. I, Athericidae sp. 1
(Diptera) y Protochauloides cinerascens (Megaloptera: Corydalidae). En la zona
precordillerana (b) la representacién del 37,03% de la similitud promedio se explica
por la contribucién del 71% realizado por los mismos dipteros de la zona de
precordillera (a). La similitud promedio de 24,12% de depredadores de la zona de
valle (c), se explica por la contribucién del 50% de una sola taxa (Diptera: Tipulidae
sp. 2). Se suman a ésta contribucion, el aporte del 26,79% de dos especies Antiagrion

sp. (Odonata: Coenagrionidae) y Hemiosus sp. (Coleoptera: Hydrophilidae) (Tabla

5).
El GFT fragmentador, mostré el mismo patrén que todos los GsFT en la

composicién de especies, no presentando diferencias significativas intercuencas

(ANOSIM; R = 0,08; p > 0,689), pero si intracuenca (ANOSIM; R =0,3; p < 0,001),
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mostrando que ¢l mayor recambio de especies se produce en el gradiente altitudinal y
no latitudinal. La afinidad en composicién entre alturas para el GFT fragmentador, se
repiten con el andlisis de similitud porcentual de abundancias, que permitié explicar
que en la zona de precordiliera () sélo 2 especies caracterizan la categorfa tréfica,
con un 24,34% de similitud promedio. El mayor aporte 1o efectiia Limnoperla jaffueli
(Plecoptera: Gripopterigydae), con un 71,95%. En la zona precordillerana (b) la
representacién del 27,10% de Ia similitud promedio se explica por la contribucion de
la misma especie. Hacia el vaile (c), el GFT fragmentador no se encuentra

representado (Tabla 6).

Las pendientes promedios a mesoescala y macroescala porcentual mostraron
en la escala espacial intracuenca fluvial una disminucion de las pendientes desde las
4reas de precordillera a valle en todas las cuencas de estudio (Anexo, Fig. 1). Las
pendientes a macroescala porcentual mostraron diferencias significativas dentro de
las cuencas (PERMANOVA; pseudo-F = 32,325 p < 0,001) y enire cuencas
(pseudo-F = 32,133; p < 0,001} (Anexo, Tabla 1). El andlis de clasificacion reitera
los resultados del PERMANOVA, separando las pendientes de precordillera y valle
con un corte de 0,36 de distancia (Anexo, Fig. 2). Fl anlisis de similitud mostrd
diferencias significativas para el caudal entre cuencas (PERMANOVA pseudo-F =
151,93; p < 0,001) y entre los periodos estacionales (verano-otofio-invierno-
primavera) en cada una de las cuencas (pseudo-F = 11,43; p < 0,001) (Anexo, Tabla

2y3).

De las variables fisicas del cauce analizadas en forma independiente so6lo el

ancho del cauce se correlaciond significativamente con la diversidad (H') del GFT
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colector (F = 5,5655; p = 0,022; proporcién = 0,059). De la misma forma, la
regresion multiple mostrd una asociacién significativa con el ancho del cauce,
explicando el 5,94% de la variacién de la diversidad funcional y el conjunto de seis
variables fisicas explicaron el 10,99 % (Anexo, Tabla 4A1 y A2). De las variables
quimicas y fisicas del agua analizadas en forma independiente correlaciond
significativamente la conductividad (F = 6,7799; p = 0,011; proporcién = 0,071} y
sélidos disuelto (F = 7,7556; p = 0,01; proporcién = 0,08) con ia diversidad (H’) del
GFT colector. La regresion multiple mostré una asociacién significativa con los
s6lidos disueltos, alcalinidad total y dureza explicando el 21,4% de la variacién de la
diversidad funcional y el conjunto de seis variables quimicas y fisicas explicaron el
24,6% (Anexo, Tabla 4B1 y B2). La diversidad analizada con las variables de
nutrientes de forma independiente correlacioné significativamente con el NOs (F =
6,2302; p = 0,011; proporcién = 0,061) y P-Total (F = 7,0879; p = 0,014; proporcion
= 0,074). La regresién multiple mostro una asociacion significativa con el P-Total, P-
PO, NO; y N-NH, explicando el 25,9% de 1a variacién de la diversidad funcional ¥
el conjunto las seis variables de nutrientes explicaron el 26,4% (Anexo, Tabla 5SA1y
A?2). De las variables de macroines y elementos analizadas de forma independiente se
correlaciond significativamente con la diversidad el Cu (F = 14,874; p = 0,001;
proporcién = 0,1445), SO4 ~ (F = 15,696; p = 0,001; proporcion = 0,1513),Cl1" (F =
13,109; p = 0,001; proporcién = 0,1296), Ca ** (F = 4,6603; p = 0,039; proporcion =
0,0502), Mg ™ (F = 6,0855; p = 0,02; proporcién = 0,0646), Na’ (F = 12,675 p=
0,002; proporcién = 0,125%) y K* (F = 6,9704; p = 0,014; proporcién = 0,0733). La

regresién muitiple mostré una asociacion significativa con el sulfato, bicarbonato y
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cobre explicando el 24,3% de la variacién de la diversidad y el conjunto de diez
variables de macroiones y elementos explicaron el 35,77% (Anexo, Tabla 5B1 y B2).

De las variables fisicas del cauce analizadas de forma independiente se
correlacioné significativamente con la (H’) del GFT pastoreador la altura (F =
18,938; p = 0,001; proporcién = 0,1771), pendiente (F = 28,054; p = 0,001;
proporcion = 0,2417), ancho del cauce (F = 18,063; p = 0,001; proporcion = 0,1703),
sustrato (F = 18,92; p = 0,001; proporcion = 0,1703) y profundidad (F = 14,932; p =
0,001; proporcién = 0,1450). La regresion mostrd una asociacion significativa con la
pendiente explicando el 24,17% de la variacién de la diversidad funcional y el
conjunto de las seis variables explicaron 28,37 % (Anexo, Tabla 6A1 y A2). La
diversidad analizada con las variables quimicas y fisicas del agua de forma
independiente presento una correlacion significativa con la temperatura (F = 14,097;
p = 0,001; proporcion = 0,138), conductividad (F = 13,27; p = 0,001; proporcién =
0,131), sélidos disueltos (F = 13,312; p = 0,001; proporcién = 0,131), dureza (F =
7,316; p = 0,009; proporcién = 0,077} y alcalinidad (F = 5,435; p = 0,021;
proporcion = 0,058). La regresion miltiple mostrd una asociacion significativa con la
temperatura, alcalinidad total y pH explicando el 25,30% de la variacion de la
diversidad funcional y el conjunto las seis variables explican el 30,18% (Anexo,
Tabla 6B1 y B2). La diversidad analizada con las variables de nutrientes de forma
independiente correlacioné significativamente con el N-Total (F = 9,3376; p = 0,004;
proporcién = 0,095), N-NHy (F = 4,6787; p = 0,026; proporcién = 0,05), NO; (F =
6,6171; p = 0,012; proporcién = 0,069), NO; (F = 13,674; p = 0,001; proporcién =
0,134), P-Total (F = 16,011; p = 0,001; proporcién = 0,153) y P-PO4 (F = 6,028; p=

0,02; proporcién = 0,064). La regresion multiple mostré una asociacion significativa
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con el P-Total explicando el 15,39% de la variacién de la diversidad funcional y el
conjunto de seis variables de nutrientes explican el 19,02 % (Anexo, Tabla 7Al y
A2). La diversidad analizada con las variables de macroines y elementos de forma
independiente correlaciond significativamente con el Fe (F = 6,4006; p = 0,017,
proporcién = 0,0678), SO4 ~(F = 8,661; p = 0,002; proporcién = 0,0896), C1* (F =
6,1757; p = 0,015; proporcién = 0,0655), Ca ™ (F = 4,6423; p = 0,03; proporcion =
0,0501), Mg ** (F = 5,8583; p = 0,02; proporcién = 0,0624), Na’ (F = 4,6423; p =
0,03; proporcién = 0,0501) y K (F = 19,122; p = 0,001; proporcién = 0,1785). La
regresién miltiple se asoci6 significativamente con el potasio y carbonato explicando
el 22,77% de la variacién de la diversidad y el conjunto las diez variables de

macroines y elementos explican el 35,49% (Anexo, Tabla 7B1 y B2).

La diversidad (I1) del GFT depredador analizada con las variables fisicas del
cauce en forma independiente correlacioné significativamente con la altura (F =
15,311; p = 0,001; proporcién = 0,1482), pendiente (F = 18,832; p = 0,001;
proporcién = 0,1762), ancho del cauce (F = 35,462; p = 0,001; proporciéon =
0,28723), sustrato (F = 32,392; p = 0,001; proporcidn = 0,2690) y profundidad (F =
34,981; p = 0,001; proporcion = 0,2844). La regresion multiple mostré una
asociacién significativa con el ancho del cauce y profundidad explicando el 33,49%
de 1a variacion de la diversidad funcional y el conjunto de seis variables explican
35,66 % (Anexo, Tabla 8A1 y A2). La diversidad analizada con las variables
quimicas y fisicas del agua de forma independiente presentd una correlacion
significativa con la temperatura conductividad (F = 20,249; p = 0,001; proporcién =
0,187), sélidos disueltos (F = 21,863; p = 0,001; proporcion = 0,199), dureza (F =

9,972; p = 0,002; proporcién = 0,101) y alcalinidad (F = 5,534; p = 0,017;

49




proporcién = 0,059). La regresion miiltiple mostrd una asociacion significativa con
los sélidos disueltos, pH, alcalinidad, conductividad y dureza explicando el 57,79%
de la variacion de la diversidad funcional y el conjunto de seis variables quimicas y
fisicas explican el 58,11% (Anexo, Tabla 8B1y B2). La diversidad analizada con las
variables de nutrientes en forma independiente correlacioné significativamente con el
N-Total (F = 14,161; p = 0,003; proporcién = 0,1386), N-NH4 (F = 7,174; p = 0,007;
proporeién = 0,0753), NO (F = 13,042; p = 0,001; proporcidn = 0,12907), NO; (F =
21,701; p = 0,001; proporcién = 0,1978), P-Total (F = 33,256; p = 0,001; proporcion
= (,2742) y P-PO4 (F = 11,892; p = 0,001; proporcion = 0,11905). La regresion
multiple mostrd una asociacion significativa con el P-Total explicando el 27,42% de
la variacién de la diversidad funcional y el conjunto de las seis variables de
nutrientes explicaron el 45,94% (Anexo, Tabla 9Al y A2). La diversidad analizada
con las variables de macroines y elementos de forma independiente correlacion6
significativamente con el Cu (F=6,9111;p= 0,016; proporcién = 0,0728), SO4 “(F
=12,995; p = 0,001; proporcion = 0,12867), C1 * (F = 10,507; p = 0,003; proporcién
= 0,10667), Na' (F = 6,6028; p = 0,014; proporcién = 0,06979) y K (F=30,736;p=
0,001; proporcién = 0,25886). La regresion muitiple mostré una asociacién
significativa con el potasio, carbonato, bicarbonato y magnesio explicando el 58,88%
de la variacién de la diversidad funcional y el conjunto de las diez variables de

macroines y elementos explican el 63,58% (Anexo, Tabla 9Bl y B2).

La diversidad (H’) del GFT fragmentador analizada con las variables fisicas
del cauce en forma independiente correlaciond significativamente la pendiente (F =
19,897; p = 0,001; proporcién = 0,18441), ancho del cauce (F = 5,92; p = 0,001;

proporcién = 0,0630), sustrato (F = 16,22; p = 0,001; proporcién = 0,15563) y
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profundidad (F = 6,0181; p = 0,018; proporcion = 0,06401). La regresion multiple
mosird una asociacién significativa con la pendiente explicando ¢l 18,44% de la
variacién de la diversidad funcional y el conjunto de seis variables fisicas del cauce
explican 28,91 % (Anexo, Tabla 10Al y A2). La diversidad analizada con las
variables quimicas y fisicas del agua de forma independiente presentd una
correlacién significativa con la conductividad (F = 9,6093; p = 0,004; proporcién =
0,09844), sélidos disueltos (F = 8,2731; p = 0,01; proporcién = 0,0859), dureza (F =
5,4428; p = 0,027; proporcién = 0,0824) y alcalinidad (F = 4,8277; p = 0,0033;
proporcién = 0,052). La regresion multiple mostré una asociacion significativa con la
conductividad explicando el 9,84% de la variacién de la diversidad funcional y el
conjunto las seis variables quimicas y fisicas explican el 11,91% (Anexo, Tabla
10B1 y B2). La diversidad analizada con las variables de nutrientes en forma
independiente correlaciond significativamente con el NOs; (F = 5,3264; p = 0,028;
proporcién = 0,0570) y P-Total (F = 6,9178; p = 0,018; proporcion = 0,07288). La
regresién miltiple mostré una asociacién significativa con el P-Total explicando el
7,28% de la variacion de la diversidad funcional y el conjunto de las seis variables de
nutrientes explican el 15,26% (Anexo, Tabla 11Al'y A2). La diversidad analizada
con las variables de macroiones y elementos de forma independiente correlaciond
significativamente con el SO4 " (F =3,331; p=0,045; proporcién = 0,0364), CL ™ (F
= 4,948; p = 0,027; proporcién = 0,05323), Ca ** (F = 5,0552; p = 0,027; proporcién
=(,05432), Mg ™" (F = 5,5644; p = 0,025; proporcion = 0,05947), Na' (F = 5,1381;
p = 0,022; proporcién = 0,05516) y K (F = 11,939; p = 0,002; proporcion =
0.11947). La regresién miltiple mostré una asociacion significativa con el potasio,

carbonato explicando el 11,94% de la variacién de la diversidad y el conjunto de las
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diez variables de macroiones y elemento

B2).

s explican el 29,14% (Anexo, Tabla 11Bl y
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Discusion

La estructura comunitaria benténica de los rios de Chile Central se caracterizo6 por el
predominio de la entomofauna. Los grupos dominantes fueron Ephemeroptera,
Trichoptera, Diptera y Coleoptera, 2 diferencia de los registros realizados en los
sistemas fluviales de la region Austral del Sur de Chile y la region Patagénica
Argentina, en que predominan Plecoptera, Trichoptera, Diptera y Ephemeroptera

(Campos et al. 1984, Miserendino 1995, Figueroa et. al. 2003).

Este estudio mostré que los grupos funcionales troficos GsFT de cuencas
fluviales de la Ecorregién Austral con clima de tendencia Mediterranea, estan
dominadas por especies que consumen una amplia variedad de items alimentarios. La
capacidad potencial de explotar diferentes recursos segtn Hart & Robinson (1990)
puede mantener la estabilidad de poblaciones contra las fluctuaciones ambientales.
Ademds, se desmostré que la mayoria de los taxones examinados son capaces de
sobreponerse en parte de su composicion dietaria con otro nivel trofico; presentado
todos los GsFT una alta afinidad por el detritus fino. Estudios de contenido
estomacal de estados inmaduros de la entomofauna de rios de montafia han
demostrado que la alta presencia de detritus fino se explicaria por su alta
disponibilidad en este tipo de habitat (Allan 1982, Tomanova et al. 2006,
Miserendino 2007). En este coniexto, De Angelis (1992) sugiere que las tramas
troficas dominadas por una gran cantidad de detritus son comunidades altamente
adaptadas a los cambios hidrologicos. Las ftres cuencas fluviales estudiadas

presentaron caudales irregulares en el ciclo anual, producto de las lluvias de invierno
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y los deshielos en el periodo primaveral. De acuerdo Niemeyer & Cereceda (1984),
estos sistemas fluviales presentan una marcada conducta torrencial derivado de su
cardcter mixto de nivo-pluvial a fluvio-nival. Las descargas violentas en el sistema
fluvial segiin Wallace et al. (1999) producen una mayor cantidad de materia organica
fina. Esto podtia generar estrategias de todos los GSFT a consumir detritus fino, a fin
de disminuir la limitacién impuesta por el flujo, para evitar la deriva como lo predijo

Lamouroux et al. (2004).

Las tres cuencas hidrograficas del 4rea de estudio presentaron variaciones de
las variables fisicas y quimicas en relacion al gradiente altitudinal, mostrando un
patrén similar al modelo de rio continuo (Vannotte e/ at. 1980), con un aumento
progresivo del ancho del rio, incremento de los solidos disueltos suspendidos y del
contenido salino. Ademds, se registraron variaciones significativas en la calidad
quimica entre cuencas fluviales de Norte a Sur, con menor contenido salino en las
zonas de precordillera. La cuenca fluvial mas septentrional presenté una mayor

homogenizacién intracuenca de las variables fisicas y quimicas.

La estructura funcional de la comunidad benténica de los rios estudiados de
acuerdo a la composicion dietaria establecido por el modelo trofodindmico del rio
continuo (Cummins 1973, 1974, 1988, Cummins ef al. 1973, Cummins & Klug
1979, Vannote ef al. 1980, Minshall et al. 1985, Cummins & Merrit 1996), mostrod
diferencias significativas en relacion a los GsFT en el gradiente altitudinal de los tres
sistemas fluviales en estudio. El GFT colector mostré la mayor riqueza de especies y

diversidad presentindose como el grupo dominante en el gradiente latitudinal y
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altitudinal, diferente a lo predicho por Vannote ef al. (1980) que lo sefiala como
dominante aguas abajo. El predominio numérico de los colectores ha sido
anteriormente sefialado para otros rios de reas mediterrneas (Smock et al. 1989,
Basaguren et al. 1996), que coincide con aquellos ambientes acudticos en que la
materia organica particulada fina aumenta en concentracién (Basaguren et al. 1996).
A pesar que los andlisis de grupos funcionales pueden variar por la métrica utilizada
(ver Fisher 1995), la mayor diversidad del grupo colector, explicada principalmente
por una mayor riqueza y homogeneidad de taxa, sugieren la menor variabilidad para
este grupo funcional en esta rea de estudio. Los bajos valores de riqueza especifica,
diversidad, equitatividad y abundancia del GFT fragmentador refuerzan la
importancia del detritus fino en estos sistemas fluviales andinos. El GFT pastoreador
el segundo en importancia, present6 un patron de disminucién de sus abundancias en
las cuencas hidrograficas al aumentar en el gradiente latitudinal. Las variables
quimicas y fisicas (macroiones, nutrientes, solidos disuelios totales y temperatura)
contribuyeron significativamente a explicar la variacién de la () del GFT
pastoreador en la escala espacial. Los mayores valores de diversidad funcional se
registraron en las dreas de precordillera asociadas a las condiciones hiposalinas,
bajos niveles de solidos disueltos totales vy sin limitacién nitrégeno-fésforo. Las
caracteristicas de este tipo de hébitat de acuerdo a Dobbs (2006) permiten la
productividad de algas en arroyos pequefios, pristinos y sin cobertura vegetal (luz)

explicando el aumento de los pastoreadores en esta rea.

Las cuencas fluviales de Chile Central presentaron unma variedad de

morfologias de cauce, segiin la clasificacion de Montgomery & Buffington (1997)
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para sistemas fluviales de montafia las zonas de precordillera quedarfan
caracterizadas como pendientes abruptas que van desde cascada (cascade) hasta
escalén-poza (step-pool). En cambio las zonas de valle corresponderian a édreas de
répidos-poza (riffle-pool). En este contexto, Andeolia ef al. (2007) sefiala que la zona
meridional de la Cordillera de Los Andes presentan un drenaje torrencial propio de
pedientes aitas con arrastres continuos de sedimentos inertes y orgénicos aléctonos
que configuran el habitat para los organismos bentonicos. Asociado al arrastre de la
red de drenaje se une la acumulacion de sedimentos producto de la obstruccion del
lecho del cauce compuesto de bolones, rocas, piedras y arena-arcilla. Por tanto, los
tramos fluviales precordilleranos con un gradiente de pendientes abruptas y caudales
irregulares se caracterizan por una amplia variedad de habitats y alta disponibilidad
de detritus fino, que puede explicar la dominancia del GFT colector desde las zonas

precordillerana hasta el valle.

Este estudié desmostrd que las variables quimicas y fisicas (conductividad,
macroiones, nutrientes, solidos disueltos totales, pendiente y ancho del cauce fluvial)
contribuyeron a explicar la variacién de la (H’) de todos los GsFT en la escala
espacial. Todos los GsFT presentaron los mayores valores de diversidad en las zonas
de precordillera disminuyendo hacia el valle. Los altos valores de diversidad se
asocian a las bajas comcentraciones salinas, con una tendencia al equilibrio
macroionico bicarbonato-calcio a sulfato-cdicico, bajos valores de P-total y

pendientes altas con cauces fluviales estrechos.
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El anslisis de todas las variables permitié establecer que en esta area de
estudio Ia estructura de los GsFT estaria determinada por los factores abidticos que
operan altitudinalmente. A lo largo del continuo fluvial se genera un recambio de un
mosaico continuo de especies con diferentes niveles de contribucién, Los estudios
realizados en tios neotropicales de montafias, de cauce pequefio reiteran a la altitud
como un factor importante que afecta a la estructura de los GsFT de comunidades de
macroinvertebrados benténicos (Tomanova et al. 2007). La altitud y las variaciones -
estacionales del caudal hacen propicio la existencia de especies dominantes con una
amplia distribucién y abundancia. Esto fue el caso de las especies colectoras:
Smicridea (Smicridea) annulicornis, Andesiops peruvianus, Andesiops torrens,
Polypedilum sp., Paratrichocladius sp., Tanytarsus sp., Cricotopus sp.2; ¥ de las

especies pastoreadoras: Metrichia neotropicalis y Austrelmis sp. 1. Patrones similares !1

e

han sido descritos para algunas de estas especies en el area de la Patagonia Argentina
i

(Miserendino & Archangelsky 2006, Miserendino 2007, Miserendino & Brand

e

2007).

En sintesis, los tios de la regién Austral con clima Mediterréneo de
pendientes abruptas y de pequefia longitud, se asume que (1) corresponden a sistemas
fluviales con caudales irregulares en el ciclo anual; (2) particularmente ricos en
detritus fino, debido a los arrastres torrenciales y acumulacién de material
particulado; (3) son sistemas fluviales dominados intracuenca e intercuenca por el
GET colector; v (4) donde el patron general de los GsFT mostré que las mayores

diversidades se presentan en el 4rea precordillerana.
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Tabla 2 ftems alimenticios de 1a Clase Insecta organizados por tamafio de particulas.

Matena orgémca grucsa
Al B

| MOUF (mdétermmado) MOF (mdctermmado)
Fluidos MOUF Cloréfitas MOF Clorofitas MOG
Bacterias MOUF Remanente vegetal MOF Remanente vegetal MOG
Diatomeas MOUF Remanente Animal MOF Remanente Animal MOG
Cloréfitas MOUF Hongos MOF
Remanente vegetal MOUF
Remanente Animal MOUF
Polen MOUF
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Tabla3 Anélisis de similitud porcentual (SIMPERY) de colectores por altura.

i A tura (a) -Promedio de

Ana’es:ops torrens
Smicridea (S.)
anmilicornis
Polypedilum sp.
Cricotopus sp.2
Tanytarsus sp.
Paratrichocladius
sp.

Andesiops 234 099 395 379 128 634 1,71 0,59 322
PErUVIONuUsS

Caenis sp. 1,99 0,58 3,36 - - - -—— ——- o
Penaphlebiia 3 40 973 250 309 1,07 518 o e o
chilensis
Smicridea sp. 2 1,27 0,68 2,14 — — ———- —- I —-
Smicridea (5.) 1,14 052 1,92 2,73 082 456 re=n -_ -
frecuens
Cricotopus sp. 1 — _— —— 2.26 0,53 3,78 — —— a——-
Smicridea R) Ll e e 467 057 877

murina .
Orthocladiinae

sp.1

.. e e e e e 413 0,60 7,76
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Tabla 4 Anélisis de similitud porcentual (SIMPER) de pastoreadores por altura.

i el
Mastigoptila — -
longicornuta
Metrichia 908 087 10,66 2320 190 37,06
neotropicalis
Meridialaris g 59 (g6 1077w e
diguilling
Austrelmis sp. 1 5,52 0,76 33,20 17,43 0,97 27.83
Hidroptila 317 0,59 12,62 090 20,15
pueloensis
Hapsiphlebia 237 040 498 — — —— R e
anastomosis ’ ’ >
E’.oserl'c?sro.ma 2,07 (0,29 4,36 ---- == = son - -
inaequispina
Stethelmis sp. 1,86 0,43 3,92 1,14 0,27 2,40 i ninini "'"
Luchoelmis sp. 1,17 0,29 2,46 - o= it - il m—
Demoulinellus
mouliel e e e 271 054 568 o e e
Austrelmis sp2 —— -—- ———— - = - 5,69 0,93 9,09
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Tabla 5 Analisis de similitud porcentual (SIMPER) de depredadores por altura.

y dési
o %;ﬁ?
%Slmxhtud (24 12%) 0
sl i

=g Slmlhtud (52 96

I%‘w %ii[ﬁg§

Pr’omcd.i04
‘%&iﬁ%

3 %%‘y‘ ;
(-47 ﬂ”}gzﬂ b

% m

Tiputidae sp. 1 19,95 1,41

Athericidac sp. 1___ 12,00 0,77 2649 e e o

Profochauloides 5 44 57 0,35 523 e o e
CInerascens

Tipulidae sp. 2 5,19 0,62 9,81 -—— —nmm ———- 12,07 0,59 50,07
Cailomasp. 493 066 931 = om0 e o
Empididae sp. 2,24 043 424 e o= o o T
Antiagrion s, wew o eew o e oo 324 023 1345
Hemiosussp. - - 577 028 1558 322 027 13,34
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Tabla 6 Analisis de similitud porcentual (SIMPER) de fragmentadores por altura.

[Ifiifa (a); Promedio
ERh o 5"35*!:,.1}? Tﬁs

. i’%ég?%@ L
S

Limnoperla
Jaffueli 17,51 0,57 71,95 20,95 0,79 77,32 - - -ee-
Limnoperia sp. 6,03 0,32 24,76 4,94 0,42 18,24 ——— -— ———
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Figura 1 Ubicaciones geograficas de las Cuencas fluviales de Choapa, Maipo y

Maule con sus respectivos sitios de muestreos.
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Insecta
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Gastropoda
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Figura 2 Abundancia porcentual de la comunidad de macroinvertebrados bentonicos

de las cuencas hidrogréificas Choapa, Maipo y Maule.
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Figura 3 Analisis no métrico de escalamiento multidimencional (MDS) de Bray
Curtis, Los conjuntos corresponden a la afinidad de ftems alimentarios formado por
el dendrograma para los grupos funcionales tréficos colector (C), pastoreador (P),
fragmentador (F) y depredador (I3} de las especies de la Clase Insecta con un stress

de 0,18.
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Figura 4 Abundancia porcentual por grupos funcionales tréficos de la Clase Insecta

en el drea de precordillera (a y b) y valle (c) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule.
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cuencas Choapa, Maipo y Maule. Las letras diferentes denotan diferencias

significativas entre cuencas y entre alturas (prueba de Tukey; P < 0,05).
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Capitulo 2

Habitos alimentarios de Andesiops torrens (Ephemeroptera:

Baetidae) v Smicridea (Smicridea) annulicornis (Trichoptera:

Hydropsychidae) en cuencas fluviales de Chile Central
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Resumen

1. Los sistemas fluviales son un mosaico de habitats vinculados por diversos
procesos que presentan comunidades complejas. Las estrategias de alimentacion son
rasgos tipicos que reflejan la adaptacién de las especies del lecho fluvial y sefialan

una diversidad taxondmica y funcional.

2. Las pendientes altas, los cambios de la escomrentia de los sistemas fluviales
mediterraneos de Chile Central repercute en lds condiciones del habitat y
disponibilidad del alimento en los gradientes altitudinales y latitudinales. Por lo
tanto, la estructura tréfica de los estadios inmaduros de especies importantes en
abundancia y distribucién, pueden verse como el resultado de un proceso continuo a

través de los gradientes ambientales intracuenca e intercuencas.

3. Esta investigacién analizé la composicién de la dieta y determin la categoria
funcional trofica de dos especies, Andesiops torrens (Ephemeroptera) y Smicridea
(Smicridea) annulicornis (Trichoptera), con observaciones del contenido estomacal
relacionado a los patrones espaciales dentro y entre cuencas fluviales mediterraneas

de Chile Central, entre los 31°y los 36° S.

4. Ll efemerdptero A. torrens es la especie mas abundante de las zonas de cabecera
fluvial y su composicion dietaria corresponde a materia organica particulada fina y
ultrafina. Como la especie en sus estados ninfales presentd una menor amplitud en la

composicion dietaria, esto indicaria la importancia d¢ este recurso alimenticio en los
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arroyos precordilleranos de pendientes abruptas, aguas frias y correntosas, con un
continuo aporte de materia orgdnica al6ctona, que se descompone a detritus fino. De
acuerdo al contenido dietario de 4. torrens, corresponderia a un colector-recogedor

en las cuencas hidrograficas mediterraneas precordilleranas del Pacifico Sur.

5. El tricéptero S. (S,) annulicornis muestra una variedad de ftems alimenticios, que
incluyen materia orgénica particulada ultrafina, fina y gruesa. Este colector filtrador
en la medida que, disminuye la altitud incrementa la variedad de los items
alimenticios. Por tanto, dentro de las cuencas fluviales que presentan fuertes
pendientes se afectan las condiciones del habitat y la disponibilidad de alimento
producto de Ia cordillera de Los Andes, generando importantes cambios en el hébito

alimenticio de esta especie que presenta una baja vagilidad en sus estados inmaduros.

6. En este contexto, los estadios ninfales de 4. torrens presentan una menor amplitud
en la composicién dietaria que los estadios larvales de S. (S.) annulicornis. Durante
el periodo de estudio las especies 4. torrens y S (S) annulicornis difieren
significativamente en los items alimenticios que explotan dentro de las cuencas
fluviales, en cambio no hay diferencias entre cuencas fluviales a lo largo del
gradiente latitudinal. La homogeneidad de la abundancia de S (S,) annulicornis a
través del gradiente altitudinal y latitudinal es explicada por su mayor espectro en la

obtencion de recursos alimentarios.

Palabras claves: colectores, efemerdptero, tricoptero, contenido estomacal, variacion

espacial.
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Introduccion

La determinacién de los hébitos alimentarios y la clasificacién funcional de los
macroinvertebrados, en especial de los estados inmaduros de la Clase Insecta permite
entender numerosos procesos ecologicos en los sistemas i6ticos (Giller & Malmqvist
1998). Los insectos acuaticos han sido clasificados en diferentes grupos funcionales
categorizados segin los mecanismos de adquisicién de alimento, basadas en el
tamafio de la particula de alimento y ¢l tipo de alimento consumido (Cummins 1974,
Cummins & Merritt 1996). La categorizacién de los grupos {funcionales
corresponden a raspadores, fragmentadores, colectores raspadores, colectores
filtradores y depredadores; que consumen principalmente perifiton, procesan la
materia orgdnica particulada gruesa (MOPG), recogen la materia orginica
particulada fina (MOPF) del sedimenito, filtran la materia particulada fina (MOPF)

suspendida en el agua y capturan presas vivas, respectivamente.

Dentro de la Clase Insecta, las larvas de tricopteros y efemerdpteros presentan
una amplia diversidad trofica y una gran adaptacion a diferentes tipos de hébitats, sus
estadios inmaduros son importantes representantes en los ecosistemas Ioticos por su
riqueza de especies, abundancia y amplia distribucién. En Chile el tricoptero
Smicridea (Smicridea) annulicornis (Blanchard 1851) es una de las especies mas
omnipresentes, se ubica desde los 28° hasta los 45° de latitud Sur y se distribuye a lo
largo de gradiente altitudinal de los Andes pasando de arecas de cordillera a
precordillera y valle (Flint 1989). El efemerdptero dndesiops torrens (Lugo-Ortiz &

McCafferty 1999) presenta una amplia distribucién, desde los 31° hasta los 54° de
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latitud Sur, restringiendo su presencia preferentemente a arroyos de alturas, aguas
frias, correntosas y oxigenadas (Lugo-Ortiz & McCafferty 1999, Camousseight
2001). De acuerdo a Merrit y Cummins (1978) y Ward (1992), la mayoria de los
estados ninfales de efemerdpteros consumen algas epiliticas y materia organica
particulada fina. Poco se sabe acerca de los habitos de alimentacion de insectos
acuaticos en el hemisferio Sur, la mayor parte de la investigacién en las comunidades
bentdnicas se ha hecho en arroyos y rios de la Cordillera de la Patagonia Argentina
(Miserendino & Pizzolén 2003, 2004), donde 4. forrens es clasificado como
colector-recogedor y S. (S.) annulicornis colector-filtrador (Miserendino 2007). Sin
embargo, estudios en rios Neotropicales sefialan cambios en [a clase de alimentacion
por modificaciones en las condiciones del habitat (Tomanova ef al. 2006, Gil ef al.

2008, Reynaga & Rueda 2008).

Las especies de los sistemas fluviales del 4rea con tendencia mediterranea de
Chile Central originados en la cordillera de los Andes, estdn bajo gradientes de
oscilaciones fisicas y quimicas (Sabando 2004, Estrada et al 2006). Establecidas
principalmente por el nivel de precipitaciones y nieve acumulada, que causa
alteraciones estacionales importantes en el caudal (Niemeyer & Cereceda 1984).
Estas variaciones podrian repercutir en los hébitos alimentarios de dos especies de
amplia distribucién y abundancia, en un gradiente espacial altitudinal y latitudinal en

tres cuencas hidrograficas de Chile Central.
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El objetivo de esta investigacién fue determinar la categoria tréfica de los
estadios larvales de 4. torrens y S. (S.) annulicornis mediante el andlisis del
contenido estomacal para establecer si existe un cambio en la clase de alimentacion
en el gradiente latitudinal y altitudinal de los rios del 4rea mediterrdnea de Chile

Central,
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Meétodos

Sitios de Muestreo

Este estudio se realizo en un gradiente latitudinal comprendiendo la zona
mediterranea drida, semiarida y subhimeda en Chile Central (di Castri & Hajek
1976), abarcando tres cuenca hidrogréificas: Choapa, Maipo y Maule (Fig.1). Las
muestras fueron tomadas en tres sitios a lo largo del gradiente altitudinal entre
precordillera y valle, entre el periodo primaveral v estival de los afios 2007. La
especie A. forrens, s¢ analizé en los sitios donde presentd registros importantes, 2
sitios por cuenca, correspondientes al tramo precordillerano (a y b). La ubicacién de

los sitios de estudio se muestra en 1a Figura 1.

Procedimiento de muestreo, identificacion y contenido estomacal

La recoleccion de los estados inmaduros de la clase Insecta, se realizd con una red
Surber (Surber 1937), siguiendo el protocolo de Hynes (1961). Se tomaron 10
muesiras de la fauna bentdnicas en cada sitio de estudio, abarcando diferentes partes
de una seccion longitudinal del rio. Los organismos recolectados fueron conservados
en alcohol al 95% hasta su andlisis. Para preservar en mejor calidad los individuos
para la determinacion taxondmica se tomaron muestras no cuantitativas con una red
de mano de esfuerzo de captura (Williams & Feltmate 1994). Posteriormente, los
individuos fueron aclarados con KOH y montados en Bélsamo de Canadé para su

identificacion a nivel de especie. Para los individuos de §. (5.) annulicornis se utilizd
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la caracterizacion morfoldgica de las larvas descritas por Sganga & Fontanarrosa

(2006) y los ejemplares de 4. torrens siguiendo las claves de Nieto (2004).

Para el estudio de contenido estomacal se analizaron 5 individuos por sitio de
estudio con un total de 45 larvas de 8. (S.) annulicornis y 30 ninfas de 4. torrens. En
base a las metodologias propuestas por Palmer & O’Keeffe (1992); Palmer et al.
(1993a; 1993b); Merritt & Cummins (1996); Diaz & Albariiio (1999; 2003) y Gil et
al. (2008) se analizd el contenido estomacal generando los items alimenticios
basales. Se analizé el contenido estomacal de Ia Gltima porcion del estomodeo y del
mesenterén obtenido por medio de diseccion y posterior homogeneizado. La
composicion dietaria se observé con un aumento de 100 X y 400 X, seleccionando
40 campos al azar. Se clasificaron 15 ftems alimenticios para las dos especies en

estudio organizadas en tres clases de tamafio (Tabla 1),
Andlisis estadistico

Para detectar posibles diferencias en las abundancias de A. torrens y S. (S.)
annulicornis intercuenca e intracuenca, se comparé mediante un ANOVA de dos

factores y un test de Tukey como prueba a posteriori (Software STATICA 5.1).

Con el fin de determinar diferencias en los items alimenticios dentro y entre
cuencas por especie, se realizé un analisis de similitud. Con la abundancia absoluta
de ftems alimenticios por individuo transformada (raiz cuadrada) se obtuvo la matriz

de similitud utilizando el indice de Bray Curtis (Clarke & Warwick 1994) y se aplico
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el andlisis multivariado permutacional de variacion (PERMANOVA) anidado
separando alturas precordillera (a y b) y Valle (c) dentro de cada cuenca hidrografica
analizada. Este analisis multivariado permite determinar si hay diferencias
significativas intracuenca o intercuenca, en términos de abundancia por items
alimenticio. El porcentaje de similitud entre items alimenticios de las especies se

determin con el andlisis de porcentaje de similitud (SIMPER).

Con el objetivo de establecer diferencias significativas en el consumo y
cantidad de los items alimenticios entre 4. forrens y S. (S.) annulicornis se aplico el
analisis de similitud (ANOSIM). Para el analisis de clasificacidén se construy6 un
dendrograma en términos de abundancia de ftems alimentarios por especie usando la
técnica de ligamiento promedio no ponderado (Field ef al. 1982) y se aplicé para el
andlisis de ordenacién la técnica de escalamiento multidimensional no métrico
{(MDS) (Ludwig & Reynolds, 1988), graﬁcandé los resultados en dos dimensiones.
Todo ello se llevé a cabo mediante el paquete estadistico PRIMER 6 &

PEMANOVA + (Plymouth Routines In Multivariate Ecological Research).
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Resultados

Andlisis de abundancia

Durante el periodo de estudio las especies 4. forrens y S. (S.) annulicornis
presentaron las mayores abundancias de la comunidad de la Clase Insecta,
representado el 14,88% y 9,73% respectivamente (Fig. 2). Los resultados de A.
torrens muesiran una disminucion significativa de las abundancias en el sentido de la
corriente (a > b) (ANOVA dos factores; p < 0,001), en todas las cuencas de estudio
(Tukey: p < 0,001). Si bien, la abundancia entre cuencas muestra una disminucion al
aumentar en el gradiente latitudinal {Choapa > Maipo > Maule), estos datos no
presentan diferencias significativas (ANOVA dos factores; p > 0,001) (Fig. 3A). En
cambio, S. (S annulicornis presenta una abundancia homogénea desde Ia
precordillera hasta el valle y entre las cuencas a través del gradiente latitudinal

(ANOVA dos factores; p> 0,001) (Fig. 3B).

Analisis habitos alimentarios

El anélisis de similitud mostr6 diferencias significativas dentro de las cuencas
(PERMANOVA; pseudo-F = 192,96; p < 0,001), pero no entre cuencas (pseudo-F =
0,554; p > 0,687) para la dieta de 4. forrens (Tabla 2 y 3). El andlisis de similitud
porcentual (SIMPER) mostréd que en la zona de precordillera (a) la dieta de 4.
torrens estd constituida por un (41,7%) de MOF, (40%) MOUF y (14, 8%) de

diatomeas ultrafinas, representado estos {tems el 93,1% de la similitud promedio. En
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cambio, en la zona precordillerana (b) la representacién del 93,4% de la similitud
promedio de la dieta se encuentra explicada por un (16,9%) de MOF, (51,2%)

MOUF, (17, 6%) diatomeas ultrafinas y el (5,9%) de fluido ultrafinos (Tabla 4).

El analisis de similitud mostré para la dieta S. (S.) annulicornis el mismo
patrén general que la especie 4. forrens, con diferencias significativas deniro de las
cuencas (PERMANOVA; pseudo-F = 36,38; p < 0,001), pero no entre cuencas
(pseudo-F = 1,381; p > 0,202) (Tabla 5 y 6). Las diferencias entre alturas para §. (S.)
annulicornis en items alimenticios estarfa explicada por una similitud promedio de
86,2% para la zona precordillerana (a), los {tems que més contribuyen son la MOUF
(30,4%) y MOF animal (20,5%). En el 4rea de precordillera (b) el aporte de los items
se modifica presentando una mayor contribucién la MOF (25,2%), MOG animal
(21,4%) y MOF animal (17%). Finalmente, en el drea de valle (¢) motré mayor
homogenidad de los items alimenticios y un aumento en el consumo de MOG animal

y vegetal explicada por una similitud promedio de 89,86% (Tabla 7).

Las especies 4. torrens y S. (S) annulicornis mostraron diferencias
significativas en el consumo de los distintos ftems alimentarios (ANOSIM; R = 0,56;
p <0,001). El anélisis de clasificacion reitera los resultados del ANOSIM, separando
los items de dieta de la especie 4. torrens con un corte de 70% de similitud (Fig. 4).
Esta separacion se explica debido a que 4. torrens consume de un 60% a 90%
MOPF, MOPUF, bacteria y fluidos uitrafinos. A diferencia de S. (5.} annulicornis

que presenta alto consumo de MOPG y remanente de invertebrados.
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Discusion

Este estudio demostré diferencias significativas en la ingesta de items alimenticios
intracuenca e intercuenca entre Andesiops torrens y Smicridea (Smicridea)
annulicornis. 1os resultados indicaron que los estadios ninfales de 4. torrens tienen
una menor amplitud en la composicién dietaria que los estadios larvales de S. (S.)
annulicornis en toda el 4rea de estudio. Ademads, existen diferencias significativas en
el consumo y cantidad de los ftems alimentarios para 4. torrens y S. (S.) annulicornis
intracuenca efecto consistente que se repite, a través, de la cuencas hidrograficas en

estudio, pero no asi entre ellas.

El efemer6ptero 4. forrens es la especie mas abundante de las zonas fluviales
precordillerana de Chile Central, su composicién dietaria mosiré una alta afinidad
por la materia organica particulada fina y ultrafina. Un patrén similar en ingesta de
detritus fino se observa en efemerdpteros de Australia (Cambell 1995) y Nueva
Zelandia (Winterbourn ef al. 1984). Estos grupos funcionales se han descrito, a
través del contenido estomacal (Palmer 1993a), el comportamiento predominante de
alimentacion y la morfologia bucal (Palmer 1993b). Especificamente, en
experimentos naturales las especies de la familia Baetidae han sido clasificadas como
colectoras-recogedoras (Tomanova et al. 2006) y como raspadora en investigaciones
de laboratorio (Diaz & Albarifio 2003). Segin Miserendino (2007), en el 4rea de la
Patagonia Argentina el género Andesiops corresponderia a la categoria tréfica de
colector-recogedor. Las investigaciones desarrolladas por Palmer et al. (1993a) y

Tomanova et al. (2006), sefialan que la afinidad de los taxones al detritus finos
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indicarfa la importancia de éste recurso alimentario y la actividad de colectores-
recolectores en ecosistemas fluviales neotropicales de altura. De acuerdo a
Winterbourn et al. (1984), los sistemas de montafia recibirfan un continuo aporte de
materia orginica al6ctona, que se descompondria a detritus fino, En este contexto, si
A. torrens no efectha procesos de seleccion dietaria, la presencia de detritus fino en
el contenido estomacal, podria ser explicada por su alta disponibilidad en el hébitat
de. las zonas fluviales precordilleranas, en especial, los arroyos de aguas frias,
cotrentosas y oxigenadas (Sabando, 2004). Con pendientes abruptas y cambios

significativos de caudal en el regimen anual (Anexo Cap. 1 Fig2y 3; Tabla 1, 2 y 3).

Los estudios realizados por McShaffrey & McCafferty (1988) en la armadura
bucal, sefialan que las especies que cuentan con un conjunto de setas, que permita
mover el material suelto serian colectores- recogedores y aquellas especies que
presentan estructuras afiladas podrian remover las algas adheridas en las zonas
bentdnicas. Si bien, se han determinado categorias troficas importantes poniendo
énfasis en la morfologia bucal y comportamiento para la obtencién del alimento
(McShaffrey & McCafferty 1988, Palmer ef al. 1993b, Cummins & Merrit 1996), el
andlisis del contenido estomacal serfa el que ha determinado la descripcién de una
taxa a un grupo funcional (Cummins 1973, 1974). En este sentido, de acuerdo al
contenido dietario de A4. forrens, corresponderia a un colector-recogedor en las
cuencas hidrograficas mediterraneas del Pacifico Sur, patrén que concuerda con las
observaciones realizada en Los Andes bolivianos (Tomanova et al. 2006) y en la

cordillera de la Patagonia Argentina (Miresendino 2007).
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Las larvas de tricoptero se caracterizan por ser generalistas y solo pocas
especies pertenecen a un solo nivel tréfico (Tomanova ef al. 2006). La composicion
dietaria del tricoptero S. (S.) annulicornis obtenida en las cuencas fluviales de Chile
Central muestra una variedad de items alimentarios, que incluyen materia orgénica
particulada ultrafina, fina y gruesa. Una dieta mixta de clordfitas, diatomeas,
fragmentos vegetales y remanente de invertebrados caracterizan el espectro
alimentario. Esta variabilidad concuerda con los descrito para este género en
Sudamérica (Terranova et al. 2006). Si bien, este género se ha sefialado
tradicionalmente como un colector-filirador, por procesar esencialmente materia
orgénica particulada fina (MOPF) y materia organica particulada ultrafina (MOPUF)
(Palmer & O’Keefe 1992); en este caso el 28,9% corresponde a materia orgénica
particulada gruesa (MOPG), compuesta de algas filamentosas, remanente de
invertebrados y fragmentos vegetales, que coincide con lo encontrado en el item
dietario de Smicridea (S.) dithyra en San Luis, Argentina (Gil et al. 2008). En la
medida que, disminuye la altitud se. observa un incremento en la variedad de los
items alimentarios, especificamente en los remanentes de invertebrados y fragmentos
vegetales. Este patron alimenticio concuerda con lo encontrado en Cheurmatopsyche

afra (Hydropsychidae) en el Sur de Africa (Palmer 1993a).

Merrit & Cummins (1984) y Palmer & O’ Keefe (1992) han descrito a
Smicridea como colector-filtrador por utilizar redes de seda o partes del cuerpo en
forma pasiva, que permiten atrapar la materia orgénica movida por la corriente o
segiin Gallardo-Mayenco et al. (1998) resuspenden la materia orgénica del drea

bentdnica y asi filtran de forma activa con parte de su cuerpo y el manejo de redes de
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seda, Este tipo de conducta producto de la construccién de “casas fijadas” al lecho
del rio de 1a familia Hydrosychidae, impide 2 estas especies movilizarse en busca de
alimento. Esto hecho explicaria las diferencias significativas del contenido dietario
para la especie S. (S,) annulicornis entre precordillera y valle de todas las cuencas
fluviales del area mediterranea de Chile Central, lo mismo fue observado en
Macrotemum capense (Hydropsychidae), donde la dieta se diferencia en el gradiente
altitudinal de sistemas fluviales montafiosos (Palmer 1993a). Por lo tanto, sistemas
fluviales que presentan fuertes pendientes que repercuten en las condiciones del
habitat y disponibilidad de alimento, como es el caso de Chile producto de Ia
cordillera de Los Andes, generarian importantes cambios en el hébito alimenticio de

especies que presentan una baja vagilidad en sus estados inmaduros.

En sintesis, las diferencias en la composicion dietaria en el gradiente altitudinal para
las dos especies sugieren su adaptacion a sistemas con variaciones significativas en
el regimen hidrolégico, evitando de esta forma la deriva. La homogeneidad de la
abundancia de Smicridea (S.,) annulicornis a través del gradiente altitudinal y
latitudinal, podria ser explicada por su mayor espectro en la obtencién de recursos

alimentarios.
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Tabla 1 ftems alimentarios de Andesiops torrens y Smicridea (Smicridea)

annulicornis organizados por tamaiio de las particulas.

Materia orgaica iltrafitia i aterid
i iy i
MOUR) 015150 pm MO
et gﬁ@%ﬁ%@%ﬁéu é%.@i%%%’%ﬁgg e féﬁﬁg‘i%
MOUF (indeterminado) Diatomeas MOF
Fluidos MOUF Cloréfitas MOF Clordéfitas MOG
Bacterias MOUF Remanente vegetal MOF Remanente vegetal MOG
Diatomeas MOUF Remanente Animal MOF Remanente Animal MOG
Cloré6fitas MOUF
Remanente vegetal MOUF
Remanente Animal MOUF
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Tabla 2 Valores obtenidos del analisis multivariado permutacional de variacidn
PERMANOVA para los items alimenticios de Andesiops forrens en el éarea de

precordillera (a y b) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule.

S R LTS LK,
Medios#i" deVariacio:

Cuenca 2 6826,8 3413,4 273,72 0,55497 0,687
Altura (Cuenca) 3 18452 6150.6 1223,7 192,96 0,001
Total 29 26044
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Tabla 3 Prueba a posteriori del anilisis PERMANOVA vy sus respectivos P-valores

obtenidos para los items alimenticios de Andesiops torrens en el area de precordillera

(ay b) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule.

A ol Py
bane

§ L e SigniTICANCIA S St i

SR Cuenca Geiha il
Choapa 19,987 0,008
Maipo 10,297 0,012
Maule 12.893 0,008
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Tabla 4 Analisis de similitud porcentual (SIMPER) de Andesiops torrens por altura.

MOUF 37,31 2,13 40,06 47,88 1,63 51,23
Diatomea

13,79 1,21 14,80 16,46 1,64 17,62
MOUF
Fluidos MOUF -— - e 5,59 0,69 5,98
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Tabla 5 Valores obtenidos del analisis multivariado permutacional de variacion
PERMANOVA para los items alimenticios de Smicridea (Smicridea) annulicornis en

el area de precordillera (a y b) y valle (c) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule.

T Cuadrados, (T Comp: %ﬁw e
S 7Y “Medios t de Variacion s hi bt i ﬁ‘%%ﬁié
Cuenca 2 31964 15982 294,11 1,3813 0,202
Altura (Cuenca) 6 69421 11570 2250,4 36,38 0,001
Total 44 1,1283E5
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Tabla 6 Prueba a posteriori del anélisis PERMANOVA y sus respectivos P-valores
obtenidos para los items alimenticios de Smicridea (Smicridea) annulicornis en el

4rea de precordillera (a y b) y valle (c) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule.

L+ Grupo So¥ WhER
i At ud SR ; -
ab 6,1545 0,006

Choapa ac 39,135 0,008
b,c 4,0253 0,008
ab 3,3141 0,012
Maipo ac 3,8526 0,014
b,c 9,3921 0,010
ab 5,3343 0,011
Manle ac 23,5 0,008
be 5.6876 0,007
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Tabla 7 Anélisis de similitud porcentual (SIMPER) de Smicridea (Smicridea)

annulicornis por alfura,

467 7 Altufa (b) Promedi
G s

:755
-

e 628 134 699

MOUF 2627 0,78 3046 2,65 1,00 341 10,51 0,84 11,69

MOF 5,01 1,38 5,81 19,5 0,63 2526 14,67 1,01 16,33

Animal
16,63 1,00 2143 2285 060 2543
MOG

Animal
17,70 143 20,53 13,25 069 17,08 928 1,11 10,33
MOF

Vegetal
- - - - -—— - 464 0,62 5,16

MOG

Vegetal
10,57 1,03 12,26 7,51 0,80 9,68 - -—-- -
MOF

Clorofita
-— -— ---- 4,95 0,49 6,37 “mee e -
MOG

Cloréfita
8,33 1,04 9,65 7,54 1,01 9,72 7,70 1,00 8,57
MOF

Clordfita
---- —— -——- -—-- -—-- ——— 8,78 0,85 9,77
MOUF

Diatomea
8,16 1,31 9,46 -—- -—-- - —-- -— -—-
MOF

Diatomea
4.83 0,83 5,60 ——- e wee= o= - ~——n
MOUF

111




T4 00w 73 00W ?Q'G:O'W 7100w oonw

Bt

Choapa

a3*0'0"s 32'00's

400

34008

3B0'0s

W

74°0I‘0‘W 73°0'0'W 700w 71°0ow 0700

Figura 1 Ubicaciones geogrificas de las Cuencas fluviales de Choapa, Maipo y

Maule con sus respectivos sitios de muestreos.
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Otros

Andesiops torrens )
14,88% Macroinvertebrados
75,39%
Smicridea (5)
annulicornis
9,73%
O Smicridea (S) annulicornis B Andesiops torrens B Otros Macroinvertebrados

Figura 2 Abundancia porcentual de Smicridea (Smicridea) annulicornis y Andesiops

torrens de las cuencas hidrograficas Choapa, Maipo y Maule.
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Abundancia

A) B
Choapa Mnipo Maule C]wapa Maipo Maule

Andesiops torrens Smicridea (8.) annulicornis

Alttras a—e— bH-W- ¢ -4

Figura 3 Abundancia en el gradiente latitudinal y altitudinal (a y b) precordillera y
(c) valle de A) Andesiops torrens y B) Smicridea (Smicridea) annulicornis durante el
periodo de estudio. Las barras de error corresponden a IC 95%. El nfimero de

asteriscos denotan diferencias significativas entre alturas (prueba de Tukey; P <

0,05).
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Figura 4 Anilisis no métrico de escalamiento multidimencional (MDS) de Bray-
Curtis para los items alimentarios de Andesiops torrens (A) y Smicridea (Smicridea)

annulicornis (S), con un stress de 0,16.
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Capitulo 3

Estructura genética espacial de las poblaciones de Smicridea
(Smicridea) annulicornis (Trichoptera: Hydropsychidae) vy
Andesiops torrens (Ephemeroptera: Baetidae) en cuencas

fluviales mediterraneas de Chile Central
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Resumen

1. La estructura genética de las poblaciones de organismos dulceacuicolas se
relaciona directamente con el potencial de dispersién de cada especie y las barreras
geograficas impuestas por €l paisaje. Estas caracteristicas afectan directamente la

dindmica poblacional ¢ indirectamente la estructura comunitaria.

2. La zona central de Chile posee cuencas hidrogréficas caracterizadas por
pendientes abruptas, fuertes corrientes y cordones montafiosos transversales, lo cual
impone barreras fisicas a las poblaciones naturales que ahf habitan. El objetivo de
este estudio fue determinar la estructura genético-poblacional de dos especies de
insectos acuéticos mas importantes en abundancia: el tricoptero S (S.) annulicornis y
el efemerdptero Andesiops torrens. El analisis de la estructura poblacional se realizd,
utilizando el gen COI del ADNmt y AFLP (Amplified Fragment Lenght
Polymorphism), en organismos ubicados en un gradiente latitudinal mediterrdneo,

entre los 31°y 36°S.

3. Ambas especies mostraron diferente estructura poblacional. En S. (S.) annulicornis
se observo diferencias dentro y entre cuencas, lo que da cuenta de una baja
dispersién entre los diferentes sitios estudiados. Ademds, se observan diferentes
haplotipos del gen COI en cada cuenca y un aislamiento por distancia significativo.
En el caso de A. torrens, no se detectd diferencias significativas entre cuencas, por lo

que se estima que esta especie posee un mayor potencial de dispersion. 4. forrens
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presenté haplotipos compartidos en todas las cuencas y el aislamiento por distancia

fue significativo solamente para la variabilidad de haplotipos del gen COL.

4. Los resultados indican que los cordones montafiosos transversales, que separan
cada cuenca, no afectan de igual forma los procesos de dispersion de las especies S.
(S.) annulicornis y A. torrens. Finalmente, Ja estructuracién poblacional dentro de las
cuencas sugiere una adaptaci6én de estas especies a la pendiente abrupta y variacion
del caudal impuesta por un gradiente hidrico en el 4rea mediterrinea del Pacifico

Sur.

Palabras claves: AFLP, estructura genética, efemerdptero, tricdptero, ADNmt,

cuencas fluviales mediterraneas.
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Introduccion

. Determinar como se conectan y estructuran espacialmente las poblaciones dentro del
drea geografica de una especie, es clave para entender las dindmicas poblacionales.
El grado de conexién de las poblaciones naturales depende de la capacidad de
dispersion de cada una de las especies y las barreras impuestas por la topografia del
lugar (Malmqvist 2002, Hughes 2007). Especificamente, los sistemas léticos
imponen limites a la dispersién de los organismos y la variabilidad genética de ellos
(Suren 1994, Schmidt et al. 1995, Power & Dietrich 2002, Ward et al. 2002,
Winterbourn ef al. 2007), pudiendo existir estructuras poblacionales acordes a la
formacién y separacién de cada cuenca (Bermingham & Martin 1998, Bernatchez &
Wilson 1998, Pollux 2009). En este tipo de sistemas es posible encontrar especies
que presentan diferente capacidad de vagilidad, existiendo desde organismos con
muy limitada dispersion (e.g., moluscos) hasta organismos capaces de dispersar entre
diferentes cuencas (e.g., peces, insectos) (Bilton et al. 2001, Myers et al. 2001,
Zickovich & Bohonak 2007). Segiin Minshall (1988) la movilidad y ciclos de vida de
los organismos estarian determinados por la magnitud, frecuencia y duracién de las
perturbaciones producidas por la corriente. Por tal motivo, para entender los grados
de conexién de las poblaciones, se requiere establecer medidas ajustadas para cada
componente de la comunidad y la influencia de las caracteristicas geograficas de

cada lugar, que generan diferentes grados de perturbacion al sistema.

La Clase Insecta se encuentra entre 10s grupos més conspicuos en atroyos y

rios (Giller & Malmgqvist 1998). Presentado una aita riqueza de especies, abundancia
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y ejerciendo una funcién tréfica fundamental en los sistemas 16ticos (Usinger 1963,
Cummins 1988, Culp et al. 2005). Estas caracteristicas explican las investigaciones
realizadas acerca de la conectividad y dispersién en este tipo de organismos. Una
gran parte de los estados juveniles de los insectos son acudticos. Mientras que los
adultos con una esperanza de vida corta y diferentes grados de desplazamiento acreo
son terrestres (Miller et al. 2002, Hughes 2007, Winterbourn er al. 2007). La
“hipétesis ciclos colonizacién™ propone que los desplazamientos de los estadios
larvarios permiten la dispersién rfo abajo dentro de cada cuenca, en tanto, los
estadios adultos tendrian el potencial de compensacion rio arriba (Miiller 1982, Elliot

2002, Caudill 2003).

Una estimacion directa de dispersion y grado de conexién entre grupos de
insectos separados espacialmente resulta ser dificultosa (Bilton ef al. 2001, Johnson
& Horvitz 2005). Estimaciones indirectas usando diferentes tipos de marcadores
moleculares han mostrado una alta consistencia con las observaciones directas
(Freeland et al. 2003, Zickovich & Bohonak 2007). Estos analisis indican la
existencia de poblaciones altamente conectadas, debido a la dispersién de los adultos
(Miller et al. 2002, Monaghan et al. 2002). Mientras que otros grupos de insectos
acuéticos presentan escasos desplazamientos (Wishart & Hughes 2003), asociado ala
limitacién impuesta por barreras geograficas (Iughes et al. 1999). Se hace notar que
la existencia de alas no garantiza una alta dispersion (Galacatos 2002). En general, la
topografia y el movimiento de los insectos acuéticos en sus estados adultos, pueden
influir en la distribucién espacial y la variacién genética de las poblaciones de los

insectos loticos (Miller et al. 2002).

120




A nivel global, una visién integrada de America del Sur sefiala a la cordillera
de los Andes con una morfologia de territorio particular. El lado oeste de los Andes
de Chile Central presenta valles transversales y rios torrentosos que alcanzan ¢l
Pacifico. El relieve abrupto, de laderas escarpadas, con altitudes de 5.000 msnm,
hacen de esta zona una de las mds altas de la cordillera. Con una fuerte
estacionalidad, la cordillera acumula grandes cantidades de agua en forma de nieve y
hielo durante el invierno, que luego, al producirse el deshielo, escurre a través de los
valles. Los rios presentan una marcada conducta torrencial con una gran capacidad
de arrastre de particulas (Solbrig et al. 1984). De este modo, los rios presentan
caudales irregulares en el ciclo anual, que repercute en la disponibilidad de habitat
para la biota (Reice 1985, Resh et al. 1988). Se estima que estos rios se separaron
completamente hace 8.5 Ma con la formacién de la cordillera de los Andes (Charrier
et al. 2007, Charrier & Farias 2008, Farias ef al. 2008). Ademas, la formacién de los
cordones montafiosos perpendiculares a la Cordillera separa cada cuenca fluvial
(Romero 1985). Segun di Castri & Hajek (1976) esta zona pertenece al territorio
chileno con tendencia mediterrinea, subdividida desde el punto de vista hidrico, en la
regién 4rida, semidrida v subhimeda. Esto permite la existencia de una vegetacién

que varia desde el tipo arbustivo-espinoso hasta bosque esclerdfilo.

Estas condiciones hacen al margen QOeste de la cordillera de los Andes,
particularmente interesante para examinar la estructuracién espacial de la varjacién
genética de las poblaciones de organismos asociados a sistemas Iéticos, Las altas
montafias, la variacion en la corriente y la escasa vegetacion, hacen pensar que las

especies de insectos, podrian estar restringidas en su dispersion dentro y entre cada
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cuenca. En esta zona se encuentran dos especies neotropicales con amplia
distribucién geogréafica en el gradiente latitudinal y altitudinal: Andesiops torrens
(Lugo-Ortiz & McCafferty 1999) y Smicridea (Smicridea) annulicornis (Blanchard
1851) (Flint 1989, Camousseight 2001, Rojas 2006). Los estados preimagales de
estas especies habitan en las dreas ritronicas de rdpidos y pozas; destacan por su
abundancia y categoria tréfica como colector-filirador S. (S,) annulicornis y 4.
torrens colector-recogedor (Capitulo. 2). En sus estados adultos se dispersan en gran
nimero durante el periodo de primavera (Flint 1989, Dominguez et al 2009,

Angrisano & Sganga 2009).

El objetivo de esta investigacién fue comparar la estructuracién genética
poblacional del efemeroptero A. torrens y el tricoptero S. (S.) annulicornis, que
habitan los rios del drea mediterrdnea de Chile Central. Mediante la variacion de los
marcadores de la regién del COI y AFLP se estudiaron tres cuencas fluviales y tres
sitios diferentes a lo largo de ellas, para comprender el nivel donde estas especies
mostraban  estructuracién poblacional. En los sistemas flluviales del 4rea
mediterrénea de Chile Central que presentan flujos torrenciales, caudales irregulares
y un relieve abrupto producto de su caracter andino, ambas especies podrian mostrar
un bajo flujo genético pesentando una estructuracién poblacién entre y dentro de

cuencas fluviales.
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Meétodos

Sitios de Muestreo

Este estudio se realizé en un gradiente latitudinal, comprendiendo la zona
mediterrdnea arida, semiarida y subhiimeda en Chile Central, abarcando tres cuenca
hidrogréficas: Choapa, Maipo vy Maule (Fig.1) (di Castri & Hajek 1976). Las
muestras fueron tomadas en tres sitios a lo largo del gradiente altitudinal entre
precordillera y valle, consecutivamente entre el periodo primaveral y estival del afio
2007. Para la especie A. torrems, solo se analizaron 2 sitios por cuenca,
correspondientes al tramo precordillerano (A y B). Las ubicaciones geogréficas de
los sitios de estudio y los tamafios muéstrales se muestran en la Figura 1 y la Tabla 1,

respectivamente.

Procedimiento de muestreo, identificacion individual y extraccién de ADN

Para Ia recoleccién de los estados inmaduros de la clase Insecta en estudio, se utilizod
una red Surber (Surber 1937), siguiendo el protocolo de Hynes (1961). Los
organismos recolectados fueron conservados en alcohol al 95% hasta su andlisis. A
partir de estas muestras se seleccionaron al azar los organismos para el andlisis
molecular, identificando los individuos de S. (S.) annulicornis utilizando la
caracterizacién morfoldgica de las larvas descritas por Sganga & Fontanarrosa

(2006) y los ejemplares de A. torrens signiendo las claves de Nieto (2004).
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Para el estudio genético se analizd un total de 210 S. (S.) annulicornis y 149
A. torrens. Considerando el tamafio de los individuos muestreados y la necesidad de
obtener ADN de buena calidad para los andlisis, cada ejemplar fue disectado,
conservando sélo el tejido muscular para el andlisis molecular. EIf ADN genomico
total fue extraido mediante el método de extraccion de sal descrito por Aljanabi &

Martinez (1997) y almacenados a -20 °C en 50 pL. de agua hasta el andlisis.

Amplificacion COI

Una seccion de la subunidad 1 de citocromo oxidasa ¢ (COI} fue amplificado
utilizando los partidores y el protocolo descrito para insectos por Simon et al. (1994).
Los productos del PCR se purificaron usando las columnas de QIAQuick (QIAGen,
Canadd) y Ia secuenciacién se realiz6 en la empresa Macrogen Inc
(www.macrogen.com). Posteriormente, las secuencias fueron alineadas visualmente
usando el programa de ProSeq. (Filatov, 2002) y revisadas mediante el servicio en
linea Multalign (Corpet, 1988). Todas las secuencias obtenidas fueron publicadas en
GenBank con los siguientes nimeros de ingreso: S. (S.) annulicornis: GU176003 a

GU176039 y A. torrens: GU175985 a GU176002.
Amplificacion AFLP
Para la amplificacion de fragmentos AFLP (Amplified Fragment Length

Polymorphism) se utilizd el protocolo descrito por Vos et al. (1995). Se us6 dos

combinaciones de partidores selectivos (EcoRI-ACT/Msel- CIT y EcoRI-ACC/
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Msel-CTC) con el partidor Msel marcado con el fluordforo FAM y VIC
respectivamente. Los productos del PCR fueron enviados a la empresa Macrogen Inc
(www.macrogen.com), la cual utiliza secuenciadores capilares ABI para la
visualizacién de los fragmentos. Los tamafios de los alelos se estimaron contra el
estindar de LIZ500 en €l sofiware de Peak Scanner (Applied Biosystems Inc). En el
analisis se utilizaron s6lo los picos que presentaron mayor claridad y constancia,
entre 75 y 500 bp, codificando como 1/0 para indicar la presencia/ausencia de cada
fragmento en cada individuo. Para evitar posibles errores en el conteo, se utilizaron
solo los loci que presentaron més del 1% y menos del 99% de poliformismo. Para
verificar posible contaminacién entre muestras, se us6é controles negativos y para
comprobar repetitividad se amplificé algunos individuos en diferentes oportunidades.
Debido al pequefio tamafio de las muestras, no fue posible verificar el efecto de la

extraccion en la variacion de los fragmentos.

Andlisis estadistico

Para el gen COI, se calculé el nimero de haplotipos, de sitios polimérficos y de
diversidad de nucledtidos para cada sitio usando el software DnaSP 4.9 (Rozas ef al.
2003). Para visualizar los pasos mutacionales y las diferencias en la composicién de
haplotipos se construyd una red de haplotipos utilizando el algoritmo de uniones

medias (median joining) implementado en el software Network (Bandelt ef al. 1999).

Para determinar las diferencias del gen COI y los marcadores de AFLP,

dentro y entre cuencas hidrograficas, un analisis jerarquico de variacién molecular
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(AMOVA) se realiz6 con el programa Arlequin versién 3.0 (Excoffier ef al. 2005).
Utilizando los sitios anidados dentro de las cuencas hidrogrificas, probamos la
hipétesis nula, de no asociacién de la estructuracién genética a la distancia
geografica entre sitios y entre las cuencas fluviales. En los casos, donde el AMOVA
mostré diferencias significativas, se evaluaron las comparaciones pareadas de Fsr y
1a significancia fue evaluada usando 10000 permutaciones y un nivel de significancia

de a = 0,05 con el mismo software.

Para evaluar el nivel de estructuracién de las poblaciones se utiliz6 el método
bayesiano descrito por Pritchard et «l (2000), implementado en el programa
STRUCTURE (Falush et al. 2007). Sin considerar la procedencia de las muestras,
STRUCTURE determina probabilisticamente el nfimero de poblaciones a partir de
total de individuos analizados. Siguiendo las recomendaciones del autor para el
analisis de marcadores moleculares dominantes, se estimd desde K=1a X =12 para
cada especie, realizando tres veces cada andlisis, con el fin de controlar posibles
variaciones entre corridas. Utilizamos para cada k-andlisis un burn-in y un after-
burnin de 100000 iteraciones cada una y la probabilidad logaritmica (Ln P (X] K))

para inferir nimero de poblaciones.

Finalmente se evalud el efecto geografico en la dispersién de las especies, Al
contrastar una distancia geogréfica y valores parcados de Fsr obtenidos con
marcadores moleculares podemos determinar si existe un aislamiento debido a la
distancia (IBD). Para probar esto, se utilizd el test de Mantel (Mantel 1967)

implementado en el programa GENETIX (Belkhir ef al. 1996-2004). La significancia
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estadistica de esta correlacién se estimd con el test de permutaciones (10000

permutaciones) implementado en el mismo programa.
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Resultados

Andlisis con COI

De un total de 210 individuos, se logrd obtener buenas secuencias del gen COI en
185 individuos con un largo de 474 pares de bases (bp) secuenciadas. De estos 185
individuos de S. (S.) annulicornis analizados, se observaron 36 haplotipos tinicos de
(Tabla 1) y no se detectaron inserciones o deleciones. La tasa de
transicion/transversion fue 26:5 y los sitios polimérficos variaron entre 1 (Choapa A)
vy 9 (Choapa C y Maipo A) y la diversidad de nucleétidos de = =0.11 (Choapa A) a =t

=2.03 (Choapa C) (Tabla 1}.

Para A. torrens, se obtuvieron 109 secuencias de los 149 individuos
analizados. Las secuencias de 472 bp mostraron la presencia de 15 haplotipos. No se
detectd inserciones o deleciones y la tasa de transicidn/transversion fue 24:8. Los
sitios polimérficos variacion entre 1 (Choapa A y B) a 25 (Maule A) y la diversidad

de nucledtidos de © = 0,38 en Maipo A an = 2,74 en el Maule B (Tabla 1).

Utilizando todas las muestras, el analisis AMOVA mostrd diferencias en las
frecuencias de haplotipos en ambas especies (Tabla 2). Para S. (5,) annulicornis, se
observan diferencias entre y dentro de cada cuenca, siendo evidente las diferencias
entre cuencas, las cuales no comparten haplotipos (Fig. 2). Al utilizar un « = 0.05, el
andlisis pareados de Fst mostré diferencias significativas entre todos los sitios

ubicados dentro de la cuenca del Choapa (P < (1.05), entre Maipo A y B (Fgr = 0.156,
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P <0.,001), Maipo A y C (Fsr = 0.083 P = 0.02) y Maule A y C (Fsy = 0.103, P =

0.02) (Tabla 3).

A diferencia de lo observado en S. (S.) annulicornis, 4. torrens presentd
menor nimero de haplotipos y los dos de mayor frecuencia fueron compartidos por
individuos provenientes desde las tres cuencas-(Fig. 3). El andlisis jerdrquico indic6
que no existen diferencias significativas entre las cuencas (Fcr = 0.069, P = 0.262),
pero si entre los sitios ubicados dentro de las cuencas (Fsc = 0.245, P <0.001, Tabla
2). Dentro de esta tltima fuente de variacion se observé diferencias significativas
sélo entre los sitios ubicados dentro de la cuenca del rio Maule (Fst = 0.225, P <

0.001; Tabla 4).

El test de Mantel, muesira similares resultados para ambas especies,
observindose una relacion significativa entre la distancia geografica y la diferencia

genética expresada con el indice Fgr (Fig. 4A y B).

Andlisis con marcadores AFLP

Se logré amplificar buenos fragmentos AFLP en los 210 individuos de S. (S.)
annulicornis analizados. Se obtuvo un total de 534 loci AFLP, seleccionandose 383
polimdrficos para los anélisis. El analisis jerarquico de la varianza molecular mostré
diferencias significativas en todos los niveles de estructuracion, evidenciando que el
13.39% de la varianza total es explicada por la diferencia entre cuencas (Tabla 5). El

andlisis pareado de Fst muestra diferencias altamente significativas entre todos los
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sitios con excepcion de Choapa B y Choapa C (Fsr = 0.063 P = 0.107; Tabla 6). El
analisis bayesiano, realizado con el programa STRUCTURE, indica un X = 10 (P =
0.99)'como el nimero mds probable de poblaciones, Esto indica que existe una alta
estructuracién espacial, detectando un mayor niimero poblaciones que el total de

grupos analizados (n = 9).

En el caso de 4. torrens se logré amplificar 544 loci AFLP en 119 individuos,
seleccionando 302 loci polimorficos para los andlisis. El andlisis de la varianza
molecular mostrd resultados similares a los obtenidos para el gen COI en la misma
especie, con diferencias significativas dentro de las cuencas (Fsc = 0.038, P < 0.001)
pero no entre las cuencas {(Fcr = 0.063, P = 0.069, Tabla 5). Dentro de las cuencas,
se observo diferencias entre los sitios ubicados en Choapa (Fsr = 0.052, P < 0.001),
Maipo (Fst = 0.023, P = 0.049) y Maule (Fst = 0.033, P < (L.001; Tabla 7). El
andlisis bayesiano indica que K = 3 (P = 0.80) es el niimero més probable de
poblaciones dentro del total de muestras analizadas, siendo este valor tres veces
menor al observado para S. (S.) annulicornis. Al explorar la asignacién de individuo
realizado por el programa STRUCTURE se observa que no existe una relacion clara

de una agrupacion de individuos de una misma localidad,

Finalmente, el test de Mantel muestra resultados diferentes para cada especie
estudiada. S. (S.) annulicornis presenté un marcado patrdn de aislamiento por la
distancia (Fig. 4C) y 4. forrens mostré un patrén no significativo dado los bajos
valores de Fgr observados en las diferentes distancias geograficas analizadas (Fig.

4D).
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Discusion

El objetivo principal de este estudio fue determinar la estructura poblacional dentro y
entre cuencas en dos especies de insectos de sistemas loticos de la zona mediterranea
de Chile Central. Como lo evidenci6 la variabilidad del sector COI del ADNmt y los
marcadores AFLP, existen diferencias entre las dos especies estudiadas,

observandose una mayor estructuracién espacial en el tricoptero S. (S.) annulicornis.

El tricoptero S. (S,) annulicornis es una de las especies mas omnipresentes de
Chile. Se distribuye desde el Sur del desierto de Atacama (28° S) hasta la Regién de
Aysén (45° S). Al mismo tiempo, esta especie abarca el gradiente altitudinal de Los
Andes, comprendiendo las dreas de cordillera, precordillera y valle (Flint 1989). Si
bien, esta especie tiene una amplia distribucidn, los andlisis genéticos muestran una
alta estructuracién poblacional intracuenca e intercuenca. Se observé frecuencias de
alelos (en AFLP) y haplotipos (gen COI) diferentes para gran parte de los sitios
analizados, sugiriendo la existencia de una baja conectividad, potencialmente en el
estado larval v en el estado adulto. Otras evidencias en fricopteros muestran
contrastantes patrones de estructuracién espacial de las poblaciones. Utilizando
variacién aloenzimitica y RAPD, se describio patrones a pequefia escala en
Helicopsyche borealis del Norte de California y H. orientalis del Este japonés,
respectivamente (Jackson & Resh 1992, Watanabe et al. 2008). Por otro lado, existen
evidencias de especies que presentan una estructuracion poblacional sélo a mayor
escala espacial (>20 km aprox.). Algunos ejemplos son Tasiagma ciliata desde el

Bosque Lluvioso del Sur-Este de Australia, Orthopsyche fimbriata del Centro-Oeste
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de Nueva Zelanda y Plectrocnemia conspersa a lo largo de Europa (Hughes er al.
1998, Wilcock et al. 2003, Smith & Smith 2009). Al respecto, las especies de
tricpteros poseen una amplia distribucién, la cual podria estar relacionada con una
rdpida adaptacién a los hébitats en los cuales se encuentran y puede ser ésta la
explicacién a patrones particulares de conectividad poblacional observados para las

diferentes especies.

La efemeréptera A. forrens es una especie con amplia distribucién en Chile.
Se extiende latitudinalmente desde los 31° S hasta los 54° S (Camousseight 2001) y
altitudinalmente se restringe preferentemente a zonas de cordillera y precordillera
(Lugo-Ortiz & McCafferty 1999). El analisis je.ré.rquico (con COI y AFLP) y el
analisis bayesiano (AFLP), no detecté diferencias significativas entre cuencas para
esta especie. Ademds, se encuentran los mismos haplotipos dominantes del gen CO1
en toda el drea estudiada. Los resultados indican que 4. torrens presentaria una alta
conectividad entre las poblaciones ubicadas en las diferentes cuencas hidrogréficas.
Se ha descrito un patrén similar de estructuracién para otras especies del Bosque
Lluvioso de Queensland (Bungona narilla), donde existe una mayor variacién dentro
de un mismo rio, que entre rios y en las Montafias Rocosas de Colorado (Baetis
bicaudatus) (Flughes, Hillyer & Bunn 2003a, Hughes er gl. 2003b). Esta misma
situacién podria pasar con 4. torrems, sin embargo es necesario corroborar esta
hipétesis con estudios directos de migracién (e.g., marcaje y recaptura como

Winterbourn ef al. 2007).
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Con relacion a la conectividad de las poblaciones dentro de cada cuenca,
lugar donde ocurre mayoritariamente el flujo génico (Gibbs et al. 1998), se postula
que, la dispersién de los adultos alados rio arriba contrarresta el efecto de la deriva
de los estados Jarvales. Si bien, este balance se ha observado en algunas especies de
efemerdpteros (Hershey ez al. 1993, Hughes ef al. 2003b), no se ha descrito como un

fendmeno general para los insectos acuéticos.

Se ha observado aislamiento por la distancia (IBD) para un gran nimero de
especies dulceacuicolas (e.g. Power & Dietrich 2002, Smith et al. 2006, Watanabe et
al. 2008), indicando que las poblaciones se encuentra en equilibrio migracién/deriva
y que la distancia geogréfica es un importante descriptor del patrén de dispersién de
cada una de estas especies. Si bien, se observo aislamiento por distancia para los dos
marcadores moleculares utilizados en S. (S.) annulicornis, la presencia de diferentes
haplotipos del gen COI en cada una de las cuencas indica que los organismos se
encuentras aislados hace algiin tiempo. Por esta razén jcémo es posible que exista
atn el equilibro entre deriva y migracién? Una de las posibles explicaciones podria
ser una alta dispersion en los machos y una muy baja dispersién de las hembras, lo
cual permitiria mantener este IBD con haplotipos diferentes en cada cuenca. Un
patrén muy similar a lo observado aqui fue descrito con anterioridad por Hughes et
al. (2003b) en poblaciones de Baetis bicaudatus en las Montafias Rocosas en
Colorado. En el caso especifico de 4. forrens, se observo signos de aislamiento por la
distancia al analizar el gen COI. No obstante, los loci AFLP muestran la misma
tendencia; pero estadisticamente no es significativa. Para esta especie es posible que

los patrones de dispersion elevados afecten la relacion migracion-deriva.
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Considerando la informacién generada en el presente estudio, la diferencia en
la frecuencia de alelos y haplotipos dentro de las cuencas indicaria que, la deriva rio
abajo y la migracién rfo arriba no serian muy frecuente. En esta situacién topografica
y climética de los sistemas chilenos estudiados, la pendiente abrupta y los cambios
del flujo de agua podrian generar una mayor adaptacién de larvas y ninfas para
adherirse al sustrato, evitando de esta forma la alta deriva rio abajo (Capitulo 1). Esto
sugiere que el patrén encontrado podria estar relacionado con la topografia de las
cuencas, en especial con gradientes ambientales escarpados. Si bien, desconocemos
los patrones de movimiento de los adultos de ambas especies, la baja dispersién
intracuenca podria ser efecto de la vegetacion, factor importante en la dispersion de
adultos de otras especies de insectos acudticos (Petersen et al. 2004, Winterbourn et
al. 2007). El area mediterrdnea de Chile Central presenta una fragmentada
distribucién vegetacional en el gradiente altitudinal, que probablemente influye en la
dispersién de estos grupos. La adherencia de las larvas producto de las pendientes
abruptas y la conducta de dispersién de los adultos por efectos de la vegetacién son
algunas de las hipGtesis a probar en forma directa en rios de montafia de Chile

Central.

Los resultados de este estudio muestran la importancia de la conectividad de
especies con amplia distribucién geografica. En el caso de 4. forrens el drea de
dispersion seria la zona precordillerana de Chile Central. Finalmente, la
estructuracion genética intracuenca encontrada para ambas especies en sistemas
fluviales de montafia sugiere la adaptacién a sistemas con caudales irregulares y

relieve abrupto, evitando de esta forma la deriva.
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Tabla 2 Valores obtenidos del andlisis de la varianza molecular (AMOVA) para

Smicridea (S.) annulicornis y Andesiops torrens utilizando la frecuencia de haplotipos

del gen COL.

Fuente de Variacion gl Sumade  Componentes Porcentaje de Indice de fijacion
Cuadrados  de la varianza Variacion

S. (5.) annulicornis

Entre Cuencas 2 16.297 0.112 22.38 Fo=0224%%*

Entre sitios dentro 6 7.511 0.045 8.96 Fe=0.115%*

de cuencas

Dentro de sitios 176 60.359 0.343 68.66 Fua=0.3]13%*

Total 184 84.168 0.500

A. torrens

Entre Cuencas 2 15.199 0.072 6.91 Fy=0.069

Entre sitios dentro 3 14.669 (.240 22.83 F =0245%

de cuencas

Dentro de sitios 103 75.856 0.736 70.26 Fo=0.297%*

Total 108 105.72 1.048

#0.01 <P <0.05; **P <0.01
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Tabla 5 Valores obtenidos del andlisis de la varianza molecular (AMOVA) para
Smicridea (S.) annulicornis y Andesiops torrens utilizando la frecuencia de haplotipos

del gen COL

Fuente de variacién gl Sumade  Componentes Porcentaje de Indice de fijacion
Cuadrados delavarianza  Variacion

8. (S.) annulicornis

Entre Cuencas 2 878.424 5.051 13.39 Fy=0.134%*
Entre sitios dentro 6 504.540 2.360 6.26 Fo . =0.072%%*
de cuencas

Dentro de sitios 201 6090.293 30,300 80.35 F,=0.197**
Total 209 7473.657 37.711

A. torrens

Entre Cuencas 2 237.388 1.887 6.31 Fye=0.063
Entre sitios dentro 3 144,162 1.065 3.56 F,.=0.038**
de cuencas

Dentro de sitios 113 3045.307 26,950 80.13 F=0.000%%
Total 118 3426.857 29.902

*0.01 < P <0.05; **P <0.01
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Tabla 7 Valores de Fgrpareados (bajo la diagonal) y sus respectivos P-valores (bajo la

diagonal) obtenidos para el marcador AFLP en Andesiops torrens.

Sites Choapa A ChoapaB Maipo A MaipoB Maule A Maule B
Choapa A 0.052%*  0.097**  0.110**  0.106*%*  0.077**
Choapa B 0.00000 0.169%* 0.147*+*  0.141*%*  0.123**
Maipo A 0.00000 0.00000 0.023%* 0.042%*  0.028*
MaipoB  0.00000 0.00000  (.04980 0.014**  0.060
Maule A 0.00000 0.00000 0.00030 0.00000 0.033%#*
Maule B 0.00000 0,00000 0.02110 0.09199  0.00010

*0.01 <P <0.05; **P < 0.01
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Figura 1 Ubicaciones geograficas de los sitios de estudio de Smicridea (S.)

annulicornis y de Andesiops torrens.
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Figura 2 Red de haplotipos del gen COI para la especie Smicridea (S,) annulicornis.
El 4rea de cada circulo es proporcional al nimero de individuos. Cada linea
perpendicular entre los haplotipos corresponde a un paso mutacional. Circulos

blancos: Rio Choapa; circulos grises: Rio Maipo; circulos negros: Rio Maule.
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Figura 3 Red de haplotipos del gen COI para la especie Andesiops torrens. El area
de cada circulo es proporcional al nimero de individuos. Cada linea perpendicular
enire los haplotipos corresponde a un paso mutacional. Circulos blancos: Rio

Choapa; circulos grises: Rio Maipo; cfrculos negros: Rio Maule.
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Figura 4 Ploteo del aislamiento por Ia distancia a) S. annulicornis y b) 4. torrens

usando la variacién del gen COI; c¢) S. annulicornis y d} A. torrens usando la

variacion del AFLP,
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Los ecosistemas fluviales presentan una elevada complejidad y heterogeneidad en su
estructura y funcionamiento, que explica el cardcter descriptivo de los primeros
estudios (Allan 1995). En los filtimos treinta afios, el énfasis ha estado radicado en la
identificacién y la explicacién de los gradientes espaciales de la organizacién bidtica
estableciendo los objetivos claves del campo de la ecologia fluvial (Cummins 1973,
Steinman et al. 2010). En este contexto, el desarrollo del modelo del Rio Continuo
permite explicar como se modifican las caracteristicas fisicas y biologicas de unrio a
lo largo del curso fluvial (Cummins 1973, 1974, 1988, Cummins et al. 1973,
Cummins & Klug 1979, Vannote et al. 1980, Minshall et al. 1985, Covich 1988,
Cummins & Merrit 1996, Finn & Poff 2005, Tomanova et al. 2006, 2007, Resh &
Rosenberg 2010). Este modelo se centra en gran medida en las interacciones que
sostienen los macroinvertebrados benténicos con sus habitats y los recursos
alimentarios disponibles en el gradiente fisico, influido por el ambiente circundante;
el régimen de variaciones naturales, la hidrologia local y las condiciones aguas
arriba. Desde este punto de vista, la estructura y organizacién funcional de una
comunidad fluvial puede ser analizada a partir de los rasgos troficos que presentan
los macroinvertebrados benténicos, dando cuenta de los procesos que las influyen en
los gradientes espaciales y temporales (Allan 1995). La organizacién de los grupos
funcionales tréficos (GsFT) en término de la abundancia y nimero de taxones que
presentan una afinidad por un determinado item dietario da cuenta de los procesos de
adaptacion de las especies a los recursos ambientales disponibles (Tomanova et al.
2007). Ademés, la permanencia de la organizacion de los GsFT de una comunidad a
través del tiempo, depende del grado de conectividad de las poblaciones entre y

dentro de los sistemas fluviales (Shulman & Chase 2007).
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Esta tesis es el primer estudio detallado en Chile de la organizacién funcional
tréfica de las comunidades de macroinvertebrados de la Clase Insecta, de tres
cuencas fluviales mediterrdneas de Chile Central, ubicadas en la primera parte de la
Ecorregion Austral (Ringuelet 1975, Flint 1983, Vila et al. 2006, Dominguez &
Ferndndez 2009), incluida en el area Neotropical (Morrone, 1999). En esta zona en
forma latitudinal y altitudinal se produce un gradiente climético, hidrolégico y
geomorfolégico (di Castri & Hajek 1976; Niemeyér & Cereceda 1984, Romero
1985), que resulta ideal para investigar el efecto de las variables fisicas del cauce y

quimica del agua en el funcionamiento de las comunidades fluviales.

Los resultados de esta tesis establecieron que la organizacién funcional
trofica de los sistemas fluviales de la zona de Chile Central, esta determinada por la
dominancia del GFT colector en el gradiente altitudinal y latitudinal (Fig. 1). El GFT
colector presentd la mayor riqueza y diversidad en las drea de cabecera fluvial
(precordillera). Contrario a lo establecido en el modelo trofico de rio continuo
(Vannote et al. 1980, Graga 2001), sefialado como dominante en los tramos fluviales
de valle, con un lecho fluvial de MOPF (materia orgdnica particulada fina) y
MOPUF (materia orgdnica particulada ultra-fina) derivada de la descomposicién de
la MOPG (materia organica particulada gruesa) desde la cabecera fluvial (Allan
1995). Por el contrario, en estos rios de Chile Central la alta afinidad que éste grupo
y los GsFT pastoreador, depredador y fragmentador por el detritus fino indica la
importancia de este recurso desde la cabecera fluvial. Si bien, los GsFT colector,
pastoreador, depredador y fragmentador presentaron diferencias significativas en el

tamafio y tipo de materia orgdnica particulada consumida, todos ingieren una
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variedad de items alimentarios mostrando un cierto grado de omnivoria de las
especies de estos sistemas fluviales de Chile Central. Estas caracteristicas de
omnivirfa y afinidad por el detritus fino de los macroinvertebrados han sido
sefialadas para otros sistemas fluviales de altura y de escasa longitud, dando cuenta
de los procesos de adaptacién de las especies a estas condiciones ambientales

(Covich 1988, Craig 2002, Tomanova et al. 2006, 2007) (Capitulo 1).

El anélisis trofico v genético de dos especies colectoras dominantes
Andesiops torrens y Smicridea (Smicridea) annulicornis, permitié demostrar que se
produce una estructuracién. La composicién dietaria y frecuencia, tanto de alelos
como haplotipos dentro de las cuencas fluviales presentaron diferencias
significativas, que sugieren una adaptacion contra las limitaciones impuestas por el
flujo torrencial, evitando la deriva en sistemas con pendientes abruptas, conllevando
a especies con baja vagilidad en sus estado inmaduros (Capitulo 2 y 3). 4. forrens es
la especie mas abundante de las zonas de cabecera fluvial registrd una menor
amplitud en su composicion dietaria de materia organica particulada fina y ultrafina,
que reafirma la importancia de este recurso alimentario en el tramo fluvial
precordillerano. S. (S.) annulicornis con una abundancia constante en el gradiente
altitudinal y latitudinal mostrd una variacién en la composicion dietaria del tipo de
materia orgénica particulada ultrafina, fina a gruesa a lo largo del gradiente
altitudinal, que sugiere dentro del estatus de colector una mayor amplitud dietaria,
como la probable estrategia adaptativa de las especies redundantes independiente de
las condiciones generadas por los gradientes fisicos y quimicos impuesto por la

cordillera de los Andes (Capitulo 2).
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La alta diversidad del GFT colector de precordillera a valle y de Norte a Sur
de la zona estudiada sefiala la importancia del detritus fino, derivado de la materia
organica particulada fina a ;Jltraﬁna en estas cuencas fluviales. Esta singularidad,
seglin Mongomery & Buffington 1997 y Andeolia et al. (2007) se explica debido a
que los sistemas fluviales que en su origen escurren por relieves abruptos, de altas
pendientes, con variaciones hidrolégicas estacionales en sus descargas, incrementan
la magnitud del arrastre y acumulacién de sedimentos finos en la red de drenaje
torrencial; generdndose cambios en la forma de los cauces fluviales con escasa o
desprovistos de vegetacion y propensos a las variaciones naturales del arrastre de
maderas, rocas, piedras y bolones. De esta forma, el cardcter andino mediterrdneo
permite predecir un patrén comunitario de la organizacién funcional tréfica, de
dominancia del GFT colector, con especies, que de acuerdo a su distribucién y
abundancia pueden presentar una mayor amplitud en su composicion dietaria

(Capitalo 1 y 2).

El mayor recambio de especies de la composicién taxondmica por GFT se
produce a lo largo del gradiente altitudinal y no latitudinal (Capitulo 1), que coincide
con otros sistemas fluviales de altura (Tomanova et al. 2006). El amplio patrén de
resultados obtenidos en esta tesis demostrd la importancia de las variables fisicas del
cauce y quimica del agua de las cuencas fluviales mediterrdneas de Chile Central en
la determinacién de la organizacion funcional tréfica de los macroinvertebrados
bentonicos. En el gradiente espacial contribuyeron a explicar la variacion de la (H’)

de todos los GsFT la pendiente, ancho del cauce fluvial, temperatura, conductividad,
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macroiones y nutrientes. Los altos valores de diversidad de los cuatro GsFT en las
zonas de precordillera se asocian a las bajas concentraciones salinas, bajos valores de
nutrientes, menores temperaturas y pendientes altas con cauces fluviales estrechos
(Figura 1). De acuerdo a Dobbs (2006) las caracteristicas de este tipo de habitat,
arroyos pequeiios de cabecera fluvial, pristinos y sin cobertura vegetal (luz), son
sistemas que mantienen una entrada constante de material aloctono y no presentan
limitacion de nutrientes para el crecimiento del perifiton, que permiten explicar una
mayor diversidad de los GsFT en esta 4rea. {Capitulo 1). La mantencién de la
diversidad funcional en el tiempo segiin Shuiman & Chase (2007) se debe a que,
comunidades compuestas por poblaciones de mayor movilidad espacial, son
comunidades que mantienen una diversidad estable a lo largo del tiempo y presentan
organizaciones diferentes de aquellas no conectadas. El andlisis genético de 4.
torrens, para el drea precordillerana no detectd diferencias significativas entre
cuencas, por lo que se estima que esta especie posee un mayor potencial de
dispersion (Capitulo 3). Esto puede sugerir que las Areas de precordillera que
presentaron la mayor diversidad para todos los GsFT pueden ser un corredor de
dispersién para algunas taxas en sus estados adultos (Fig. 1) e influir en la

organizacién funcional de estas comunidades fluviales (Capitulo | y 3).
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Figura 1 Representacion esquematica del cambio de la diversidad de los GSFT de

macroinvertebrados de la Clase Insecta en el gradiente altitudinal y latitudinal de las

cuencas fluviales de Chile Central.
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12 4

4

Pendiente Promedio %
>

24

a b c a b ¢ a b ¢

Choapa  Maipo  Maule

Figura 1 Distribucién de pendientes promedios de mesoescala y macroescala
porcentuales para las dreas de precordillera (a y b} y valle (c) de las cuencas Choapa,
Maipo y Maule. Cada caja muestra la mediana, los cuartiles y las lineas verticales los

valores extremos de una categoria.
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Pendiente Macroescala %

- - - choapa ——maipo —@— maule

Figura 2 Distribucién de pendientes a macroescala porcentual para las dreas de

precordillera (a y b) y valle (c) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule.
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2D swess: 001 |{ Cuenca
4 Choapa
'w Maipo
B Maule

Distance
0,36

2

Figura 3 Anélisis no métrico de escalamiento multidimencional (MDS) de distancia
Eclidiana de las pendientes a macroescala porcentual para las dreas de precordillera

(ay b) y valle (c¢) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule, con un stress de 0,01.
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Tabla 1 Valores obtenidos del anélisis multivariado permutacional de variacion

PERMANOVA para las pendientes a macroescala porcentual en el drea de

precordiilera (a y b) y valle (¢) de las cuencas Choapa, Maipo y Maule.

wadradost i Compopen!
: g = deVariach : ; 3
Cuenca 2 67,445 33,723 0,30262 32,133 0,001
Alturas (Cuenca) 6 203,55 33,924 1,1807 32,325 0,001

Total 89 . 356
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Tabla 2 Valores obtenidos del andlisis multivariado permutacional de variacion
PERMANOVA para €l caudal en los periodos estacionales (verano-otofio-inviemno-

primavera) en las cuencas Choapa, Maipo y Maule.

e TR it B A Gy

= Componen

itm:de

dadiadosi Qe Variacion) i i
2 94,639 47,319 0,78347 151, ,001
Estaciones {Cuenca) 9 32,038 3,5597 0,21655 11,43 0,001

Total 179 179
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Tabla 3 Prueba a posteriori del andlisis PERMANOVA y sus respectivos P-valores

obtenidos para el caudal en los periodos estacionales (verano-otofio-invierno-
i
primavera) en las cuencas Choapa, Maipo y Maule.

Verano- Otofio 2,302 0,007
Verano-Invierno 0,293 0,825
Choapa Verano—Priman;:ra 5,140 0,001
Otofio-Invierno+ 3,897 0,002
Otofio-Primavera 6,172 0,001
Invierno-Primavera 5,453 0,001
Verano- Otofio | 3,334 0,001
Verano-Invierno 3,038 0,001
Maipo Verano—Primavej:ra 0,819 0,417
Otoiio-Invierno; 0,943 0,333
Otofio-Primavera 5,153 0,001
Invierno-Primavera 4,776 0,001
Verano- Otofio i 1,270 0,254
Verano-Invierno 3,866 0,002
Maule Verano-Primavera 5912 0,001
Otofio-Invierno| 1,571 0,144
Otoiio-Primavera 3,581 0,003
Invierno-Primavera 2,634 0,016

v
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Tabla 4 Valores obtenidos del andlisis; de distancia basado en un modelo lineal
i

(DISTLM) para la diversidad (H”) del QFT colector versus las variables A) fisicas

del cauce y B) fisico-quimicas del agua, incluyendo una 1) prueba marginal y 2)

secuencial.

Al) PruebaMar inal S8ttt 7725 2; gl: 88

Alwra 37,593 0,43032 0,516 0,004

Pendiente 41,872 ' 0,47957 0472 0,005
Ancho Cauce 459,51 ! 5,5655 0,022 0,059
Sustrato 209,08 ¢ 2,448 0,121 0,027
Profundidad 194,89 22775 0,128 0,025
A2) Prueba Secuencia ___R°: ]0993: SSy: 6876

EopLacm s gl

ArrabilE

TAncho Cauce 0,094 45051 5 0,023 00594 0,0594 88
Altura 00915 24794 0,083 00320 00915 87
Sustrato 0,1027 86,662 028 00121 0,1027 86
Pendicnte 01074 35633 043924 0529 00046  0,1074 85

Profundidad 0,1099 19,5 0,23822 0,635  0,0025 0,1099 84

Conducnvndad 552,61 i6’7799

Alcalinidad Total 115,6 } 1,3369
Dureza 211,01 12,4712
Temperatura 186,98 12,1827
Solidos Disueltos 625,69 7,7556
pH 50,799 0,58249

B2) Pmeba Secuencia

Sdlldos Dlsueltos 0,080

Alcalinidad Total 0,128 36898 47695 0,029
Dureza 0214 661,28 9,371 0,004
Conductividad 0237 178,72 25789 0,121
Temperatura 0245 58979 08495 0343
pH 0246 99047 014121 0,751

i

177




Tabla 5 Valores obtenidos del anilisis, de distancia basado en un medelo lineal
(DISTLM) para la diversidad (I1’) del GFT colector versus las variables A)
nutrientes y B) macroines y elementos,t incluyendo una 1) prueba marginal y 2}

secuencial.

SSror: 7725,2; gl: 88

N- Total 178,79 2,0849

N-NH; 16,588 018936 0,689 0,002
NO, 10,631 012127 0,734 0,003
NO, 510,77 6,2302 0,011 0,061
P-Total 575,84 7,0879 0,014 0,074
P-PO, 61,072 0,70123 0,403 0,007

i A1) Prueba Secuencial
aridble opa I Propaatii:

0,07 575,84 7,0879 0,074 88
P-PO; 0,175 781,29 ]:'0,674 0,002 0,1011 0,175 87
NO; 0,216 313,16 4:,4479 0,026 0,0405 0,216 36
N-NH,; 0,259 334,25 41,9664 0,032 0,0432 0,259 85
N- Total 0,263 29,085 q,4292 0,511 0,0037 0,263 84
N, 0,264 12,014 0,1755 0,710 0,0015 0,264 83

S87aars 7725,2; gl: 88

SSi(irazs) Pieuile ] ;

23,619 0,26987 0,626 0,0030

1117 14,874 0,001 0,1445

504 = 1169,4 15,696 0,001 0,1513

Cl- 1001,6 13,109 0,001 0,1296

Ca++ 388,54 4,6603 0,039 0,0502

Mg ++ 499,67 6,0855 0,02 0,0646

Nat 972,58 12675 0,002 0,1259

Ko+ 566,99 6,9704 0,014 0,0733

HCO3= 76,345 0,87835 0,356 0,0098

CO3= 54,148 0,62116 0,472 0,0070
! B2) Pruecba Secuencial R*:0,3577; SSr: 4961,9

F SS(triza) PEp4 f PEOp; atum e Bl

TS04= 0.15137 1169,4 0,15137 0,15137 38
HCO3= 0,18987 297,42 41346 0038  0,03850 0,18987 87
Cu 0,24307 411 6,0448 0,012  0,05320 0,24307 86
K+ 0,27087 214,73 3,2404 0,06 0,02779 0,27087 85
COo3= 0,27229 11,017 0,1646 0715 000142 0,27229 84
Nat 0,27626 30,653 0,4550 0515  0,00396 0,27626 83
Ca++ 0,30247 202,49 3,0814 0,09 0,02621 0,30247 82
Cl- 0,33381 242,08 3,81 0,045 0,03133 033381 81
Mg ++ 0,35308 148,84 23826 0137 001926 0,35308 80
Fe 0,3577 35,701 0,5684 0,43 0,00462 0,3577 79
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Tabla 6 Valores obtenidos del analisis de distancia basado en un modelo lineal
(DISTLM) para la diversidad (H’) del GFT pastoreador versus las variables A)
fisicas del cauce y B) fisico-quimicas del agua, incluyendo una 1) prueba marginal y

2) secuencial.

{ A1) Prueba Marginal
Altura 20986 18,938 0,001 0,1771

Pendiente 2864,5 28,054 0,001 0,2417
Ancho Cauce 2018,1 18,063 0,001 0,17031
Sustrato 2096,9 18,92 0,001 0,17696
Profundidad 1716 14,932 0,001 0,14506

{ A2) Prueba Secuencial R*: 0,28379; SSy: 8487.2

: SS(triza) = Pgldi T REOHH Propaacus £l

Pendiente 0,24173 2864,5 28,054 0,001 0,2417 0,24173 88
Ancho Cauce 0,26709 300,5 3,0102 0,079 0,0253 0,26709 87
Sustrato 0,27359 77,03 0,76958 0,406 0,0065 0,27359 86
Altura 0,27968 72,192 0,71889 0,412 0,0060 0,27968 85
Profundidad 0,28379 48,615 0,48116 0,525 0,0041 0,28379 84
B1) Prucba Marginal SSror: 11850; gl: 88

"Varigbles

Temperatura 0,001 0,138
Conductividad 13,27 0,001 0,131
Solidos Disueltos 15571 13,312 0,001 0,131
pH 116,9 0,87672 0,362 0,000
Dureza 914,76 7,3614 0,009 0,077
Alcalinidad Total 689,33 5.4352 0,021 0,058
| B2) Prucba Secuencial R*:0,318; S5z 8753,3
IVirinbleds R ( ' ) REop Propiacim e
Temperatura 0,13807 0,13807 0,13807 88
Alcalinidad Total ~ 0,19882 719,9 6,5969 0,008  0,0607 0,19882 87
pH 0,25303 642,37 6,2411 0,01 0,0542 0,25303 86
S6lidos Disueltos  0,26103 94,811 0,9203 0332 0,0080 0,26103 85
Conductividad 020204 367,47 3,6794 0,055  0,0310 0,29204 84
Dureza 0,30180 115,63 1.16 0,259 90,0097 0,30180 83
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Tabla 7 Valores obtenidos del andlisis de distancia basado en un modelo lineal
(DISTLM) para la diversidad (F’) del GFT pastoreador versus las variables A}
nutrientes y B) macroines y elementos, incluyendo una 1) prueba marginal y 2)

secuencial.

inal

- 11850; gl: 88

i A1) Prueba Marg
e S ISS ) PO R
N- Total 1136,8 93376

0,004
N-NH,4 598,23 4,6787 0,026
NO; 828,75 6,6171 0,012
NO;4 1593,7 13,674 0,001
P-Total 18242 16,011 0,001
P-PO, 759,76 6,0286 0,02 0,064
i A2) Prueba Secuencial R*:0,19024; SSg: 9595,7
- Viriable REGIIEZSS(traza) ipsidor X 1
P-Total 0,15394 18242 16,011 0,001  0,15394 0,15394 88
NO;4 0,16272 104,14 0,91316 0,37 0,00878 0,16272 87
P-PO, 0,17822 183,67 1,6221 0,183 0,0155 0,17822 86
N-NH, 0,18832 119,6 1,057 0,304 0,0101 0,18832 85
N- Total 0,18987 18,458 0,16151 0,733 0,0015 0,18987 84
NO, 0,19024 43148 0,0373 0,929 0,0003 0,15024 83

Bl) PmebaMagiml SSror: 11850; gl: 88

0,017

6,4069 0,0678

336,83 2,5745 0,116 0,0284

S04 = 1061,9 8,6619 0,002 0,0896
CI- 777,08 6,1757 0,015 0,0655
Ca++ 545,92 4,2499 0,042 0,0460
Mg ++ 739,63 58583 0,02 0,0624
Na+ 503,81 4,6423 0,03 0,0501
K+ 21153 19,122 0,001 0,1785
HCO3= 260,08 2,2082 0,124 0,0244
CO3= 59,521 044424 0,54 10,0050

i B2) Prueba Secuencia

06,1785 21153 , 0,001

CO3= 0,22777 583,86 5,5509 0,019 0,0492 0,22777 87
HCO3= 0,25203 287.46 2,7891 0,093 0,0242 0,25203 86
Mg ++ 0,28215 356,89 3,5662 0,046 0,0301 0,28215 85
Fe 0,28873 78,02 0,77755 0,397 0,0065 0,28873 84
504= 0,30957 246,87 2,5044 0,115 0,0208 0,30957 &3
Cl- 0,35258 509,68 54475 0,013 0,0430 0,35258 82
Cu 0,35487 27,179 0,28797 0,632 0,0022 0,35487 81
Ca+t 0,35493 0,67038 0,0070 0,991 0,6000 0,35493 80
Nat 0,35496 0,4229 0,0043 0,99 0,0000 0,35496 79
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Tabla 8 Valores obtenidos del anélisis de distancia basado en un modelo lineal
(DISTLM) para la diversidad (H’) del GFT depredador versus las variables A) fisicas

del cauce y B) fisico-quimicas del agua, incluyendo una 1) prueba marginal y 2)

secuencial.
Al) Prueba Marginal SSow 22509, gl: 88
VATiAbless s SS(fra Py aoEE

Altura 33359 15,311 0,001

Pendiente 3967,7 18,832 0,001 0,17627
Ancho Cauce 6465,2 35,462 0,001 028723
Sustrato 6056,1 32,392 0,001 0,26906
Profundidad 64024 34,981 0,001 0,28444
A2) Prueba Secuencial R*: 0,35662; 5Sg: 14482

Ancho Cauce 0,28723 6465,2 35,462 0,001 0,28723 0,28723 88
Profundidad 0,33493 1073,7 6,24 0,011 0,047701 0,33493 87
Altura 0,3444 213,02 1,2415 0,281  0,0094641 0,3444 26
Pendiente 0,35452 236,76 1,386 0,241 0,010518 0,35492 85
Sustrato 0,35662 3845 0,22303 0,646  0,0017082 0,35662 84

B1) Prueba Margina!

EERYaTiables o
‘Temperatura 730,72 2,9527 0,092 0,03246
Conductividad 42104 20,249 0,001 0,18700
S6lidos Disueltos 44793 21,863 0,001 0,19900
pH 411 1,6368 0,174 0,01826
Dureza 2291,1 9,9724 0,002 0,10179
Alcalinidad Total 1331,7 5,534 0,017 0,05916
B2) Prueba Secuencial
Bl variables : (irazs)
Sélidos Disueltos 0,199 44793
pH 0,35054 34109 20,300 0,001 0,1515 0,35054 87
Alcalinidad Total 0,42613 1701,8 11,330 0,002 0,0756 0,42615 86
Conductividad 0,54453 2664,6 22,002 0,001 0,1183 0,54453 85
Dureza 0,57797 752,73 6,6562 0,007 0,0334 0,577197 84
Temperatura 0,5811 70,378 0,6195 0,444 0,0031 0,5811 83
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Tabla 9 Valores obtenidos del andlisis de distancia basado en un modelo lineal
(DISTLM) para la diversidad (H’) del GFT depreador versus las variables A)
nutrientes y B) macroines y elementos, incluyendo una 1) prueba marginal y 2)

secuencial,

{ A1) Prueba Marginal
VAT BIEs S e SR i ioa P
N- Total 3120 14,161 0,003

N-NH,4 1696,8 7,174% 0,007 0,075386
NO, 2905,3 13,042 0,001 0,12907
NO; 44527 21,701 0,001 0,19782
P-Total 61733 33,256 0,001 0,27426
P-POs 2679,6 11,892 0.001 0,11905

R*: 0,45943; SSp: 12168

0,27426 0,001 0,27426 0,27426

0,29393 442 66 24232 0,105 0,019666 0,29393 87
0,31308 431,01 2,3973 0,124 0,019148 0,31308 86
0,34611 743,53 4,294 0,04 0,033033 0,34611 85
0,41514 1553,7 9,9136 0,003 0,069025 0,41514 84
0,45943 996,95 6,3006 0,006 0,044292 0,45943 83
B1) Prueba Marginal SS87em: 22509; pl; 88

012,64 3,7188 0,065 0,040546

Cu 1639 69111 0,016 0,072817
S04 = 2896,3 12,995 0,001 0,12867
Cl- 2400,9 10,507 0,003 0,10667
Ca+t 942,29 3,845 0,066 0,041864
Mg+ 744,87 3,018 0,091 0,033093
Nat 1571 6,6028 0,014 0,069795
K+ 5826,6 30,736 0,001 0,25886
HCO3= 598,73 2,4048 0,103 0,0266
CO3= 60,215 0,23605 0,664 0,00267
{ B2) Prueha Secuencial R*: 0,63586; SSg: 81963
UVATiEbles L

K+ 0,25886 30,7;’56 0,001 0,25886

0,25886 83
CO3= 0,35764 2223,3 13,378 0,001 0,098777 0,35764 87
HCO3= 0,45985 2300,7 16,274 0,001 0,10221 0,45985 86
Mg ++ 0,58886 2903,7 26,67 0,001 0,129 0,58886 35
Fe 0,60641 395,04 3,7456 0,048 0,017551 0,60641 84
S04 = 0,62498 418,04 4,1104 0,046 0,018572 0,62498 &3
Cl- 0,62966 105,28 1,0356 0,32 0,0046773 0,62966 82
Cu 0,63417 101,52 0,99868 0,341 0,0045105 0,63417 81
Ca++ 0,63556 31,377 0,30601 0,583 0,001394 0,63556 30
N at 0,63586 6,7499 6,506E-2 0,847  0,00025988 0,63586 79
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Tabla 10 Valores obtenidos del analisis de distancia basado en un modelo lineal
(DISTLM) para la diversidad (H’) del GFT fragmentador versus las variables A)

fisicas del cauce y B) fisico-quimicas del agua, incluyendo una 1) prueba marginal y

2) secuencial.

i Al) Prueba Marginal
AEab

S(iraza)

SSE;I 7501 6.gl: 8

3 4868 0,074

0038112

Altura 285,9
Pendiente 1383,3 19,897 0,001 0,18441
Ancho Cauce 472,84 592 0,011 0,063033
Sustrato 1167,5 16,22 0,001 0,15563
Profundidad 480,18 6,0181 0,018 0,06401
i A2) Prueba Secuencial R%:0, 28912 ssR 5332, 7
ax. SS(iriza). i Pseiido-

0,18441

Pcnrhente 0,18441 1383,3 19,897 0,001

Altura 0,21528 231,61 3,4231 0,077 0,030875 0,21528 87
Susirato 0,24416 216,67 3,2863 0,071 0,028883 0,24416 86
Profundidad 0,28248 287,46 4,5396 0,036 0,03832 0,28248 85
Ancho Cauce 0,28912 49.753 0,7837 0376  0,0066324 0,28912 84
B1) Prueba Marginal SSqqua: 7501, 6 i 88

Sendoz]

Temperatura

O 028195

2,5531 0,111
Conductividad 7385 9,6093 0,004 0,098447
Séldos Disueltos 644,6 8,2731 0,010 0,085933
pH 187,42 2,255 0,145 0,024985
Dureza 436,95 54428 0,027 0,058247
Alcalinidad Total 390,14 4,8277 0,033 0,052007

{ B2) Prueba Secuencial

R%: 0,11915; SSR 66077

‘ e - EniopaiiEerop
Conductlwdad 0,00844 738,5 9,6093 0,006 0,098447
Alcalinidad Total 0,10847 75,229 0,97363 0,325 0,010028 0,10847 87
Dureza 0,11474 47,027 0,60902 0,444 0,006269 0,11474 86
Solidos Disueltos 0,11817 25,732 0,33064 0,563 0,003430 0,11817 85
pH 0,11871 4,0156 0,05102 0,845 0,000535 0,11871 84
Temperatura 0,11915 3,3407 0,04196 0,873 0,000445 0,11915 83
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Tabla 11 Valores obtenidos del andlisis de distancia basado en un modelo lineal
(DISTLM) para la diversidad (H’) del GFT fragmentador versus las variables A}

nuirientes y B) macroines y elementos, incluyendo una 1) prucha marginal y 2)

secuencial,
Al) PruebaMarginal SSvorals 7501,6: gl: 88

0,069992

6,6228
0,54861 0,494 0,0061956
22727 0,165 0,025176
5,3264 0,028 0,057073
6,9178 0,018 0,072382
3,1158 0.072 0,034196
RZ: 0,15266; SSg: 6356,4
ia] SS(eraza) Lipsendas i EQpLACHR
P-Total 0,072882 546,73 69178 0,013  0,072882 0,072832 88
N-NH; 0,085846 97,248 1,2337 0265 0012964 0,085846 87
P-PO, 0,11044 184,46 23773 0,126 0,02459 0,11044 86
NO; 0,11603 41,953 053776 0,457  0,0055925 0,11603 85
NO, 0,13873 170,32 22144 0,142 2,2705 0,13873 84
N- Total 0,15266 104,45 1,3639 0254  0,013924 0,15266 83

_ SSrqut: 750L6; gl: 88
Stz : : P Py
43,067 0,50813 0,497 0,0057411

Cu 161,41 1,9351 0,166 0,021517
504 = 273,59 3,331 0,045 0,036471
Cl- 399,34 4,948 0,027 0,053234
Ca+t 407,52 5,0552 0,027 0,054325
Mg ++ 446,13 5,5644 0,025 0,659471
Nat 413,84 5,1381 0,022 0,055167
K+ 896,19 11,939 0,002 0,11947
HCO3= 241,42 2,9263 0,088 0,032183
CO3= 293,07 3,5778 0,066 0, 039068
i B2) Prueba Secuencial R%: 0, 2914 SSR 5315, I

0,11947 il,;;;—w—%&”igT'T
HCO3= 0,13213 95,005 1,2696 0,247 0,012665 0,13213 87
Mg ++ 0,1441 89,794 1,2027 0,263 0,01197 0,1441 86
Cu 0,14581 12,79 0,16967 0,687 0,001705 0,14581 85
Cl- 0,15151 42,817 0,56507 0,462 0,0057078 0,15151 84
Fe 0,15507 26,682 0,3494 0,592 0,0035568 0,15507 83
Na+ 0,17792 171,42 2,2794 0,135 0,022851 0,17792 B2
CO3= 0,24366 493,12 7,0399 0,012 0,065735 0,24366 81
Ca++ 0,28041 275,73 4,0864 0,044 0,03,06756 0,28041 80
504 = 0,2914 82,402 1,2247 0,206 0,010985 0,2914 -79
184




