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PATRONES ALTITU DINALES EN LA DIVERSIDAD DE
COLEOPTEROS Y HORMIGAS EPIGEOS
DEL NOROESTE DE LA PATAGONIA ARGENTINA

RESUMEN: Se estudi6 lafluencia de factoresetodolégicos y biolégicos
sobre los patrones altitudinales enlilgersidad de artrépodos, con énfasis en
coledpteros y hormigas. A escala globalmata-analisis de 109 gradientes publicados
mostro que el patron altitudinal en la rigaede especies de artropodos tiene multiples
formas, aunque la percepcion del patrérdeusstar influida poel método empleado
para identificar la forma y la calidad bbes datos. A escala logain estudio de campo
realizado en cinco montafias, en el norodstl Patagonia argentina, mostré cambios
altitudinales en la composicion de enséslile especies de coledpteros y hormigas
asociados a distintas variablambientales y una subdivisifina de los ambientes. Los
patrones altitudinales enfi@ueza de especies y abundancia de individuos difirieron
sustancialmente entre coledpteros y hormi§asconfirmé la alta diversidad de
coleopteros, y la baja diversidad de homsigAmbos taxa mostraron la dominancia de
pocas especies muy abundantes y muchasiesparas. Distintos factores ambientales
explicaron variaciones locales la diversidad en distintos ambientes del gradiente
altitudinal, y afectaron de manerdaiencial a coledpteros y hormigas.

PALABRAS CLAVE: GRADIENTESALTITUDINALES, PATAGONIA,
INSECTOS, META-ANALISIS, DIVERSIDAD.



ALTITUDINAL DIVERSITY PATTERNS IN
EPIGAEGIC BEETLES AND ANTS
FROM NORTH-WESTERN PATAGONIA, ARGENTINA

ABSTRACT: This study analysedeéhnfluence of methodological and
biological factors on the altitlinal diversity patterns in arthropods, with emphasis in
beetles and ants. At global scale, a ragtalysis of 109 published gradients showed
that the altitudinal patterim arthropod richness has multiple forms, although the
perception of the pattern can be influenbgdhe method used to identify the form and
the quality of basic data. At local scaldiedd-study developed ifive mountains, in
north-western Patagonia, Argentina, showHtidudinal changes in the composition of
beetle’s and ant’s species assemblagesyciated with diffent environmental
variables, and a fine subdivision of environments. The altitudinal patterns in the species
richness and abundance of widuals differed substantiglbetween beetles and ants.
The high diversity of beetlesid the low diversity of antwere confirmed. Both taxa
showed the dominance of a few, very abumidgpecies, and a lot of rare species.
Different environmental factors accounted lfwral variations in diersity in different
environments along the altitudil gradient, and differentigliaffected beetles and ants.

KEY WORDS: ALTITUDINAL GRADIENTS, PATAGONIA, INSECTS, META-
ANALYSIS, DIVERSITY.
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INTRODUCCION GENERAL

Los gradientes altitudinales

La diversidad biolégica varia a lo larde gradientes asociada generalmente a
cambios sistematicos en factores amiails (Brown y Lomolino 1998). Uno de los
patrones biogeograficos mas generales y tikmsies el incremento en la riqueza de
especies desde los polos hacia el ecu@ianka 1966, Schall y Pianka 1978, Rohde
1992, Rosenzweig 1992, 1995, Hillebrand 2004,e\btich et al. 2007). Otro patrén
gue llama la atencion de los primeros malistas fue la mayor diversidad tanto de
plantas como de animales en las tierrgado@specto de las cimas de las montafias
(Willdenow 1805, Darwin 1839, 1859, von Humboldt 1849, Wallace 1876, 1878).
Estos naturalistas entendian a la variacion en diversidad en los gradientes altitudinal y
latitudinal, como una respuesta a los nosrfactores ambientales, especialmente a
cambios climaticos graduales.

La aparente semejanza entre la variacion climatica que se produce al pasar del
ecuador a los polos y al paske tierras bajas a la altaontafia, contribuy6 a que
tradicionalmente el gradiengdtitudinal haya sido vistoomo un reflejo del gradiente
latitudinal (McArthur 1972, Brown y Gibson 1983, Brown 1988, Begon et al. 1990,
Stevens 1992, Rhode 1992). Sin embargo, exigtportantes diferencias entre ambos
gradientes (Rahbek 1995, Kérner 2000). Pemgilo, en el gradiente latitudinal se
produce un aumento de la estacionalidddedeador hacia los polos. En cambio, en
transectas altitudinales el grado de estadidad varia con la latitud. En montafias
tropicales la temperatura media dentrauda misma banda altitudinal se mantiene
relativamente constante a lo largo del &twdichas montafias, los cambios en la
temperatura son principalmente los quelae a lo largo del di(e.g. Sarmiento 1986).
Por otra parte, en montafas situadagaras templadas ocurren ambos tipos de

variacion térmica. Ademas, en muchas rafias (sobre todo en las tropicales) existe
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una “zona de condensacion” (“zona nulklgdh una determinadaltitud (ver p.e;.
MacArthur 1972), que puede causar condicidagsrables a ciertos taxa (e.g. epifitas,
Nieder et al. 1999, Kreft et al. 2004, Klipeakt2004), mientras que en el gradiente
latitudinal este “pico de humedad” nd&presente. Teniendo en cuenta estas
diferencias climaticas entre ambos gradigntesprocesos que determinan el gradiente
altitudinal de especies no necesariamentetigue ser los mismos que determinan la
variacion en la diversidad a lo ¢gr del gradiente latdinal (Rahbek 1995).

Las montafas presentan un gran potempeied el estudio des factores que
actuan sobre la variacion espacial en laposition de ensambles, riqueza de especies
y abundancia de individuos. Las monta@fiecen “experimentos naturales” donde en
distancias relativamente cortas ocurregrtes cambios en los factores ambientales
involucrados en el mantenimiento de la vedsidad a distintas escalas espaciales. A
medida que se asciende la temperaturaameliaire disminuye, se reduce la presion
parcial de oxigeno, el aire se vuelve met@sso, contiene menos vapor de agua y
mayor transparencia (e.g. MacArthur 1972)cHais aspectos generan condiciones mas
rigurosas para los organismos que viven aine respecto de adies que habitan la
base de las montafias (ver Hodkin&605 para un ejemplo en insectos).

Estos “experimentos naturales” plea replicarse alrededor del mundo,
permitiendo comparar diferentes regiorasnas, regimenes de estacionalidad, e
historias geoldgicas. Sin embargo, se dhedido sobre la necesidad de separar los
efectos de cambios ambientales ligadas@emento de la altitud (como la
temperatura, la presion atmosféricka yurbidez del aifede aquellos no son
generalmente altitud-especificos (combulenedad, las horas de sol, el viento) al
momento de comparar resultados de dife®estudios (Kdrner 2007). Por otra parte,

también se ha resaltado la utilidad de compareespuesta de difares taxa a lo largo
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de una misma transecta altinal para comprender los factores que gobiernan la
variacion espacial en la diversidad (Lalimo 2001). En esta tesis se conjugaron dos
perspectivas de andlisis.iRm lado, se realizé un estodie meta-analisis donde se
investigo la forma del patrén altitudinal errigueza de especies de artropodos a escala
global; por otro lado, se estdda variacion altitudinal ela composicion, riqueza de
especies y abundancia de individuos de dxes eoledpteros y hormigas) en montafias
del noroeste de la Patagonia argentina, ielacion con variables ambientales. Este
enfoque permitié contextualizar el estudigiomal (las cinco montafias) dentro de una
perspectiva global.

Las montafias de los Andes de Sudaraése extienden a lo largo de 7200 km,
desde Colombia hasta Tierra del Fuegovasando la mayoria de las eco-regiones que
han sido declaradas de maxima priorigada la conservacion en el continente
americano. Las caracteristicas excepciandéela biodiversidad de los Andes
convierten a esta region en representativiaddbitats y biotas derocesos ecoldgicos
unicos y altos niveles de endemismo @ly Dinerstein 2002). En consecuencia,
documentar los patrones de diversidadsyriiucion de grupos hiperdiversos y poco
conocidos como los insectos esfdedamental valor (e.g. Hammond 1992, 1994),
particularmente en zonas poco exploradas como la Patagonia.

Comprender los patrones de diversidadhdectos es de vital importancia ya
gue estos son mucho mas diversabyndantes que los vertebrados, y son
componentes esenciales de los ecosistemasates. A pesar de su importancia como
grupo funcional, para la mayoria de lapazses, no existen datos de su distribucién
geografica, ni siquiera a grascala espacial (Diniz-FRib et al. 2010). Dentro de los
insectos, los coledpteros y las hormigasdmmgrupos clave por su gran cantidad de

especies, el relativo buen conocimiento daistoria naturalla sencillez de su



INTRODUCCION GENERAL

muestreo, y la gran cantidad de func®eeoldgicas que cumplen (Erwin 1982, World
Conservation Monitoring Centre 99). Ambos grupos desarrollan papeles
fundamentales en la descomposiciéadmateria organica y formacion de suelo,
dispersion de semillas, y control de laguctividad primaria y secundaria (Folgarait
1998, Smila et al. 2002).

Para la Patagonia existen listas deeeges de coledpteros y sus plantas
asociadas (e.g. Morrone y Roig-Juii#895), y han sido relativamente bien
documentados los patrones de distribuci@nohicos de especiés.g. Crisci et al.

1991, Morrone 1994, Roig-Jufient et al. 20@). embargo, son escasos los analisis
ecoldgicos detallados de los patrones deagan espacial en la composicion, rigueza
de especies y abundanciaidéividuos de insectos aesa regional (pero ver Farji-
Brener et al. 2002, Ruggiero et al. 2088ckmann y Flores 2009, Fergnani et al.
2010). Particularmente, no existen trabajos analicen la composicion, riqueza de
especies y abundancia de individuos de insectosvés de gradiesg altitudinales, y

Su asociacion con distintas variables antales en montafias del noroeste de la
Patagonia argentina.

El estudio a escala regional se llevo bacan cinco cerros situados dentro del
Parque Nacional Nahuel Huapi. Este Parggiena gran reserva natural de Argentina
(710.000 ha) que alberga una altisima diversakagaisajes, ambites, flora y fauna.
Presenta un alto grado de endemismos skctos (abejas: Mieimer 1979; hormigas:
Kusnezov 1953; coledpteros: Morrone yigRdufient 1995) y plantas (Arroyo et al.
1996). A medida que se ascieratelas montafias existe fuerte cambio estructural en
la vegetacion que se corresponde cquaeshje de la provincia biogeografica
Subantartica a la Altoandirfaensu Cabrera y Willink 1973n este trabajo se evalud

cdmo se estructura la variacion espag&la composicidn, riqueza de especies y
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abundancia de individuos a medida que seeade en las montafias y cuales son las
variables ambientales asadas con dicha variacion.

Objetivo general

Contribuir a la comprension de losfares que determinan la variacion
altitudinal en la diversidad de insectasregiones templadas del hemisferio sur.

Estructura de la tesis e hipotes especificas de cada capitulo

Capitulo | Se presentd una recopilacion migkafica exhaustiva de trabajos
cientificos que analizaron gradientegtadtinales en la riqueza de artropodos en
diferentes regiones del mundo. Se puso espedediéren el estudio de influencia de
factores metodoldgicos sobre la percepciétaderma de la relacion entre la riqueza
de especies y la altitud (eglibn R-A). Los objetivos de tescapitulo fueron: evaluar la
existencia de un patron general en la variacion altitudinal de la riqueza de especies de
artrépodos; y determinar el grado en quedacisiones tomadas fdos investigadores
al momento de compilar los datos y asiggradientes a las diferentes formas puede
complicar la deteccion de patrorrebustos en un meta-analisis.

En este capitulo se evalué la hipétesue la identificacién de los patrones
R-A depende de (i) la calidat® los estudios originalesclnidos en eieta-analisis y
(ii) de los métodos usados para idenéfidicha forma. Se pusieron a prueba dos
predicciones: (i) lancertidumbre acerca de la identécion de la forma aumenta a
medida que el criterio usado para incluiragtudio en el analisis se vuelve mas laxo, y
(ii) los estudios que se agrupan segumnterio estricto de seleccion muestran
patrones R-A robustos a la variacion en losoukés usados para identificar la forma.

Este capitulo presenté un marco globabga interpretacion de los resultados

gue se obtuvieron en lgapitulos subsiguientes.
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Capitulo It En este capitulo siescribio el area de estudio, y se analiz6 la
variacion altitudinal en la composicidie ensambles de coledpteros y hormigas
epigeos en cinco montafas del noroesia ékatagonia argentina. También se analizé
la asociacion de dichos ensambles cderdntes variables ambientales relacionadas
con el clima, la vegetacion y los suelosoBjetivo fue conocer la estructura de los
ensambles de coledpteros y hormigas en afias del NO de la Patagonia argentina, y
su relacion con variables ambieles. Las hipétesis y prediones especificas de este
capitulo fueron:

(i) Distintas especies presentan difeesmiveles de tolerancia a los cambios
climaticos que se producen al ascender una montafia. Esto predice un recambio
altitudinal en la composicién de leasambles de coledpteros y hormigas.

(ii) La disponibilidad de agua afectadsstribucion espacial de los insectos.
Esto predice que la composicién de los ensambles de coledpteros y hormigas sera
distinta entre montafas "secas" y "humedas".

(i) Distintos insectos se asocian a caosten la estructura y fisonomia de la
vegetacion. Esto predice que se encomtrdrstintos ensambles de coledpteros y
hormigas entre ambientes de matipfsasque y estepa altoandina.

(iv) Distintas especies sesocian a diferentes cara¢sticas de los suelos. Esto
predice que se encontraran distintos ensesniie especies entre sitios donde las
caracteristicas de los suelos difieran.

Capitulo Il Se confecciond un inventario de coledpteros y hormigas de la zona
estudiada. Se analiz0 la integridad dekstteo mediante curvas de acumulacion de
especies. Se describieron fmEtrones de variacion altitudinen la riqueza de especies
y abundancia de individuos de los inseastudiados. El objetivo fue conocer la

diversidad de coleopteros y hormigas en rabas del NO de la Patagonia argentina, y
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sus patrones de variacion con la altitud eSte capitulo se aluaron las siguientes
hipétesis referentes a la forma de la vadadltitudinal en la gueza de especies de
coledpteros y hormigas:

(i) En gradientes “completos” (i.que incluyen al menos un 70% de la
extension altitudinal de la montafia) la farate la relaciéon R-A es la “jorobada” (i.e.,
con un pico de riqueza de especies audkis intermedias). Esto predice encontrar
patrones “jorobados” en las montailiasmde el muestreo sea “completo”.

(ii) La forma de la relacion R-A depde de efectos combinados entre la
temperatura y la disponibilidad de agua. Esto predice que en montafias de base
“humeda” el patrén R-A ser& decreciente; rri@n que en montafas de base “seca” el
patrén R-A sera “jorobado”.

Capitulo IV Se analizaron las relaciones entre la variacion altitudinal en la
rigueza de especies y abundarde individuos de coledptes, con diversas variables
ambientales. Dichas variables se selececmmaara poner a pruekss predicciones de
distintas hipétesis propuestas para explaamariacion espacial de la diversidad a
grandes escalas geograficas. Se evaldaseafectos de la limitacion térmica, la
productividad, la heterogeneidad espacialpeatos de los suelos sobre la riqueza de
especies y abundancia de coledpterosbigtivo del capitulo fue comprender los
factores que modulan la divetad de especies de Coleoptera en montafias del noroeste
de la Patagonia argentina. Las hipétesie€i$igcas evaluadas en este capitulo fueron:

(i) Hipotesis de limitacion térmica: la temperatura afecta de manera directa el
desarrollo, crecimiento y comportamientoloe insectos y esto regula la riqueza de
especies y abundancia de individuos. Reednayor riqueza de especies y abundancia
de individuos en sitios donda temperatura diaria sea mayor, y la variacion en la

temperatura menor.
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(i) Hipodtesis de productidiad: el incremento en [aoductividad primaria, al
aumentar la disponibilidad de alimenttas;orece una mayor coexistencia tanto de
individuos como de especidRredice mayor riqueza @species y abundancia de
individuos en sitios de mayor productividad.

(iii) Hipotesis de heterogeneidad ambidniaheterogeneidad espacial facilita
la persistencia de una aligueza de especies en hats mas complejos, donde los
recursos pueden subdividirse mas finameptedice mayor riqueza de especies y
abundancia de individuos sitios mas heterogéneos.

Ademas se evaluo el efecto de la vahaaespacial en distintas caracteristicas
de los suelos (pH, textura, cantidad davgs, nivel de compactacion, materia organica
y humedad) sobre la variacién espacialeenqueza y abundancia de coleopteros.

Las hormigas no fueron analizadas en eaf#tulo porque se encontraron muy
pocas especies a escala regional, por lssguariacion resulté insuficiente como para
buscar relaciones con variables ambientales.

En la Fig. 1 se presenta un diagraméodelistintos aspectos de la diversidad

analizados en esta tesis, y se indiceapitulo dénde se abordé cada tema.
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Meta-analisis
Escala Global
109 gradientes / Artropodos

Estudio de campo
Escala Regional ’ Completitud

5 montafias / Coledpteros y hormigas del muestreo

(Cap. 1) . (Cap. lI-1V) (Cap. 1)
DIVERSI DAD ¢La fauna es mas similar entre cerros ¢ Cuan completo fue
; 0 entre ambientes? el muestreo?
I ¢Los ensambles de insectos reflejan los
1 cambios estructurales de la vegetacion? ..
» Composicion
l (Cap. 1) A
¢, Coledpteros y
Forma hormigas responden
del . de la misma forma?
. . Patrén d R rguezay
nqueza -~ atron de > i ; Los distintos
z,CuéI esla ]‘or)ma I (Cap. ) abundancia énsambles se
mas comun: ¢Cudl es la forma asocian a
mas comin? ¢Lavariacion variaciones del
&09\ altitudinal clima, la vegetacion
se asocia mas y/o los suelos?

con variables
representativas de

¢ Coémo influyen e limitacion térmica,

factores  productividad,
metodoldgicos en la QQ&‘  heterogeneidad ambiental
percepcién de la A\ * suelos?
forma del patron?
(Cap. Il)

Fig. 1. Diagrama general de la intemeldn entre los diferentes aspeateda diversidad estudiader esta tesis. Los capituloslea que se
trata cada tema se indican entre paréntesigizul se resaltan las principalesgumgtas abordadas en cada capitulo. La lnegeada indica la
separacion entre los dos enfoques abordadestudio a escala global (meta-andligisl estudio a estaregional (de cang).
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CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

INTRODUCCION

La forma de la relacién entre la riguezaedpecies y la altitud es controversial.
En el pasado, el gradienteitaidinal en la riqueza despecies fue pensado como un
patrén monotonico decreciente por homolagia el gradiente taudinal (MacArthur
1972, Lawton et al. 1987, Brown y Lomadi 1998). Sin embargo, datos recientes
sugieren que un patron “jorobado” (i.e. con wropn la riqueza de especies a altitudes
intermedias), o incluso multiples foas, podrian ser mas comunes (Rahbek 1995,
1997, 2005, McCain 2007, 2009, 2010, NoguéavBret al. 2008). En menor
frecuencia se han reportado otros patronasoda existencia de una meseta a bajas
altitudes (Janzen et al. 1976, Lods-Crozetl€2001), un aumento de la riqueza de
especies con la altitud (Turner y Broadd 1974, Sanders et al. 2003), o una relacién
entre la riqueza de especies y la altitudagid®in R-A de aqui en mas) en forma de U
(Ribeiro et al. 1998). Estas multiples formadaleslacién R-A cuestionan la existencia
de un patrén general en la forma del gradiente R-A y sugieren que multiples factores
pueden estar modelando esta relacion. Extaalidad, hay cada vez mas consenso
acerca de gue la forma de la relacién puede depender de factores climaticos, biolégicos,
biogeograficos y metodoldgicosdinolino 2001, McCain 2005, 2007, 2009, Rahbek
1995, 2005, Sanders et al. 2007).

Diferencias en los patrones altitudesmpueden surgir entre montafias con
distintas condiciones climaticas localegy(een montafias secas vs. hUmedas: Brown y
Lomolino 1998, McCain, 2007, 2009), y al analidéerentes grupos taxonémicos (e.g.
Lobo y Halffter 2000, Hodkinson 2005). Enngeal, las plantas muestran patrones
unimodales (Rahbek 2005). Pequefios mamiferos no voladores revelan patrones
“jorobados” (McCain 2005). Lomurciélagos muestran el mismo apoyo a los patrones

monotonico decreciente y “jobado” (McCain 2007). Avesngptiles presentan cuatro
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patrones de diversidad: monotonico decrgeiemeseta a bajas altitudes, meseta a
bajas altitudes con un pico de riqueza a altitudes intermedias, y patron “jorobado”
(McCain 2009, 2010). Los artropodos han sidmaseestudiados, aunque para insectos
se ha sugerido un patrén monotdénico deiemte (McCoy 1990). No obstante, se ha
propuesto que el patron “jorobado” surge para amplia variedad de taxa (plantas,
aves, mamiferos, insectos) cuando los estudios tienen en cuenta efectos del area y del
esfuerzo de muestreo, e incluyen datosapsrcan todo el gradiente o al menos el
extremo inferior de las montafas (Rak 1995, 2005). De esta manera, aspectos
metodoldgicos pueden también ser responsablis\dgiacion en la percepcion de la
forma del gradiente altitudinah la riqueza de especies.

La percepcion de patrones ecolégiem un estudio de meta-analisis es
susceptible de estar influenciada por &sificacion erronea de los trabajos, o por
sesgos en los procedimientos estadistititigados para detectar el patrén (e.g.
Whittaker y Heegaard 2003, Whittaker 2010, y referencias alli citadas). EI meta-
analisis es una aproximacion estadistica phamalisis de una taccion de resultados
provenientes de estudios indiviales independientes corobleto de integrar dichos
resultados, teniendo en cuenta la heteragadanherente a los estudios individuales
(e.g. diferencias en el tamafio de lagsitas; Hedges y Olkin 1985). Este tipo de
analisis, basado en datos obtenidos pointiist autores, ha aportado conclusiones
contradictorias acerca de la forma de patsaetevantes en eagia. Por ejemplo, la
manera en que los datos son extraidosjzauals, manipuladosgontextualizados en
distintos estudios de sintepigede ser la responsable déolana de la relacién entre la
rigueza de especies y laopuctividad, llevando a veces a sobreestimar la frecuencia de
patrones “jorobados” (Whittaker 2010 y referascalli citadas). Esto ha llevado a la

idea de que son necesarios tanto un cambiipdo en los criterios utilizados para
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seleccionar los trabajos a incluir enuelibs de sintesis en ecologia, como una
reconsideracion de los métodos usados getectar los patrosgWhittaker 2010). Sin
embargo, no ha sido explorado de manerarsistica el grado en el cual los criterios
utilizados para seleccionarsltrabajos pueden influir sabla percepcion de patrones
ecoldgicos en estudios de meta-andlisis. En este trabajalze una recopilacion
exhaustiva de relaciones R-A efr@podos para analizar este tema.

Se recopilaron relaciones R-A de difeempartes del mundo para evaluar la
hipétesis de que la identificacion de los pa&s R-A depende de (1) la calidad de los
estudios originales incluidan el meta-analisis y (e los métodos usados para
identificar la forma. Se pusieron a pruelws predicciones: (1) la incertidumbre acerca
de la identificacion de la forma aumenta alida que el criterio usado para incluir un
estudio en el analisis se vuelve mé®|ay (2) los estudios que se agrupan segun un
criterio estricto de selecciébn muestgatrones R-A robustos a la variacién en los
métodos usados para identificar la foria.seleccion de trabajos publicados para
crear distintos subconjuntos de datos Ha sitil para examinar efectos de escala,
muestreo y estandarizaciones del area gompes R-A (Rahbek 2005). En esta tesis se
utilizaron datos de montafas de difeesnpartes del mundo para comparar la
frecuencia relativa de patraR-A, sin analizar el papée los distintos factores
ambientales sobre la forma del patron. Antesualquier intentde identificar los
conductores subyacentes de la relacién RsMecesario que la identificacion de la
forma sea confiable. El trabajo mostr6 quasa de distintos métodos para identificar
la forma R-A interactia con la calidadlde datos originales para influir en la

distribucion relativade los patrones.
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Objetivo general
Evaluar el grado en que las decisioteaadas por los investigadores al
momento de compilar los datos y asignadigntes a las diferentes formas puede

complicar la deteccion de patrorrebustos en un meta-analisis.

METODOS

Seleccion de los datos

Para obtener los trabajos base de estudio se realiz6 una blusqueda
bibliografica en Zoological Record y Scopusas palabras clave utilizadas en la
basqueda fueron altitud* o elevation* ghiness o diversity. @bajos adicionales
fueron obtenidos a partir desleeferencias de los articulos originales. En total, se
recopilaron 138 trabajos. Se seleccionaoato$ aquellos articulos que reportaron datos
de la riqueza de especies de artropodos areabs 5 altitudes diferentes. Los articulos
con resultados estadisticamente significatisuelen ser mas propensos a encontrarse
en las busquedas bibliogrédis (Rosenthal 1979, Csadaktl996). Para reducir este
sesgo se incluyeron tanto estudios quEdn originalmente disefiados para poner a
prueba la relacién R-A, como otros quefueron disefiados especificamente con ese
propésito, pero reportaron datosrigieza de especies a ddates altitudes. Soélo se
incluyeron los trabajos que reportaron datos “crudos” de riqueza de especies para cada
altitud (ni transformados, ni rarefaccionaddos trabajos de un mismo autor fueron
incluidos s6lo cuando fueron realizados aipdd distintos conjuntos de datos. Datos
de distintos afios en las mismas localegafiieron incluidos cuando se tomaron en
diferentes sitios de muestreo. Cuando undis combiné datos de riqueza a escala
local de varias montafias para descuibipatron regional, se tomaron los datos de

rigueza local y se descartaron los vadade rigueza a escala regional. Cuando un
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trabajo report6 datos de la variacion de la rigueza de espem la altitud para dos o
mas taxa subordinados (e.g. subfamilde)tro de un grupo taxonémico mayor (e.g.
familia), se analizaron de manera sepatadalatos de cada taxén subordinado, y se
descartaron los valores reportados ghravel taxondmico mayor. Luego de la
aplicacion de estos criterios se obtuvo lista de 76 articulos con datos de 109
gradientes altitudinales en la riqueza de especies. Los datos publicados en forma gréafica
fueron digitalizados usando el softw&rata Thief 11 1.1.0 (Tummers 2006). La ultima
busqueda bibliografica se llevo a cabadaiembre de 2007, por lo que trabajos
publicados con posterioridad a esa fecha eroolu incluidos. La lista completa de los
trabajos incluidos en este esimde presenta en el Apéndice IA.

Criterios utilizados para clasificar los gradientes en distintos subconjuntos

Se crearon tres subconjuntos de gradede acuerdo con criterios “estricto”,
“intermedio” y “laxo” (ver definicion de los criterios m&bajo). Para esto, se clasificd
cada gradiente altitudinal respo de cuatro variables (que determinaron su inclusion
en distintos subconjuntos; ldstalles de cada gradientedss en el Apéndice IA).
Para cada gradiente se registro:

Disefio del muestredi) Proporcién del gradiemimuestreado: McCain (2009)

propone que los analisis thes relaciones R-A debdrasarse en estudios que

comprendan al menos el 70% del total dmémtafia. (2) Estandarizacion del muestreo:
se tuvo en cuenta si se aplicé el mismo esfuerzo de muestreo a través de los distintos
pisos altitudinales. (3) NUumero de posimuestreados: Whittaker (2010) adopta un
minimo de 10 puntos como el pertinente para poder discriminar entre las formas lineal
y unimodal en la relacion entre la riquezaedpecies y la productividad, y este criterio

fue también aplicado aqui.
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Presencia de impacto antrépi¢é) se registré laresencia de disturbio

antropico como posible variebque podria influenciar sabfa forma de la relacion R-
A. Whittaker (2010) arguye que el disefio deti@bajos no debe incorporar potenciales
variables que confundan ldaeion ecoldgica estudiada.

Se asign6 cada gradiente a un subconjunto de datos de acuerdo con los
siguientes criterios:

(1) Estricto:> 70% del gradiente muestreado, mismo esfuerzo de muestreo a
través de los distintos pisos altitudinale, 30 puntos muestreados;

(2) Intermedio: mismo esfuerzo de muestreo a través de los distintos pisos
altitudinales, junto con una de lassckiguientes condici@s: a) proporcion del
gradiente muestreado mayor a 50%, y nunderpuntos muestreados menor a 10, o b)
namero de puntos muestreaxl@0, pero proporcion del grehte muestreado < 70%;

(3) Laxo: diferente esfuerzo de mtres a través de los distintos pisos
altitudinales, y/o evidencia de disturbiograpicos; si el muesto fue estandarizado,
entonces, < 10 puntos muestreagles50% del gradiente muestreado.

La mayoria de los trabajos incluidoseste meta-analisis fueron estudios de
campo que muestrearon artropodos a escala local mediante distintos métodos. Sélo
unos pocos trabajos usaron datos de cmrees de museos o informacion obtenida de
mapas de distribucion de especies (verridieée 1A). Luego de la clasificacion de los
trabajos en los distintos subconjuntos¢eefirmd que el subconjunto estricto
comprendioé gradientes con extension adfihal media (£ SD) de ~ 1890 (= 760) my ~
129 ( 45) m de resolucion media entreositfi.e. distancia media entre sitios de
muestreo), con una mayor proporcion de gnates a escala de paisaje (i.e. distancia
lineal entre los dos sitios mas extremolsgiladiente > 30km; 62%) que a escala local

(i.e. distancia entre los dos sitiossrektremos <30km; 38%). El subconjunto
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intermedio comprendié gradientes de ~ 1538&8) m, ~ 221 (+ 134) m de resolucion
media entre sitios, y una mayor proporcion de gradientes a escala local (71%) que de
paisaje (29%). El subconjunto laxoneprendi6é gradientes de ~ 1490 (£ 808) m
extension altitudinal media, ~ 238 (£137)de resolucién media entre sitios, y
proporcion similar de gradientegscala local y de paisaje.

Identificacion de patrones

Los 109 gradientes R-A fueron analizados mediante dos métodos: (1) Un
protocolo estandar que permitio la descripcion estadistica de los patrones (a partir de
aqui referido como “método estadistice/)2) Identificacion visual de la forma
(“método visual”). Aqui el propésito fue pdipalmente descriptivo, y se utilizaron los
métodos visual o estadistico para dar cudatka forma de los gradientes R-A (ver
Rowe y Lidgard 2009 para un enfoque similar).

MétodoestadisticoPara cada gradiente mlizé una regredn de la riqueza de

especies (y) en funcion de la altit(x) para evaluar la verosimilitutikelihood de los
datos dados cuatro modelos. Modelo fyesion lineal simplée la relacion R-Ay(=

a + bx, dondea = ordenada al origeh,= pendiente) que describié un patrén
monotonico decreciente (DEC) o crecee(ERE), dependiendo del signo de la
pendiente (— o + respectivamente). Mod®loelacion R-A no lineal de la forma= a

+ bx?, que describié un patrén deeseta (MES: riqueza altebajas altitudes, seguida
por una disminucién de la riqueza)eoulo b<0. Modelo 3) de la fornya= a + bx +

cX, dondea = ordenada al origen,lyy ¢ = coeficientes de regresion, que dependiendo
del signo dee, describioé un patron “jorobado” (JOB0), o con forma de U (UPAT;
c>0). Modelo 4) incluyé solo la ordenada al origers @), y evalud la ausencia de
patrén altitudinal (= no patroMNP). Para cada gradiente asignado a JOR, se verifico

gue el valor de maxima riqgueza seamtcara dentro del rango de altitudes
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comprendidas por los datos. El método estadistico permitié detectar ademas otras
formas de la relacion R-A (e.g. forma de ll) que fueron mantenidas dentro de una
Unica categoria (OTR).

Para encontrar el mejor modelo explwati.e. para asignar cada gradiente a un
patrén, se utilizo el criterio de infoamion de Akaike corregido para muestras
pequeias (AICc: Burnham y Anderson 2002, Biailho et al. 2008). El criterio de
AlCc se basa en la funcion estadisticdldkelihood, o “verosimilitud estadistica”. Los
criterios de informaciéon suponen la existerse un “modelo verdadero” que generé
los datos, y miden la distancia (cuatfila por ejemplo con AlICc) entre un modegjo
el modelo “verdadero”. Dicha distanciawgsestimador de la cantidad de informacion
perdida entre un modely el modelo “verdadero” que generé los datos (Burnham y
Anderson 2002, Bolker 2008). De esta manmiajmizar el AICc significa maximizar
la informacién extraida de los datos. Por cada parametro que se agrega al modelo, el
AICc aumenta en dos unidades de likglihood, por lo que se “penaliza” a los
modelos mas complejos (Bolker 2008). AICc no provee una media absoluta de la
pérdida de informacion, sino que permite hacer comparaciones entre modelos de
manera que es posible orddoa jerarquicamente, sienébde menor AlCc, el mejor
modelo (i.e., el mas apoyado por los datos; Burnham y Anderson 2002)

Se estimo el incremento en la pérdida de informadidméra cada modelo,
comparando el valor de Akaike obtenidegpeada modelo (Al€) con el estimado
para el mejor modelo (AICcmin), esto&is= AlCci - AICcmin; se considerd que los
modelos comi > 2 respecto del mejor modelo tuvieron considerablemente menos
apoyo (Burnham y Anderson 2002, Diniz-Filhcaét2008). Modelogue presentaron

Ai < 2 respecto del mejor modelo, fueron adasados como igualmente probables; en
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ese caso, se asigno igual apoyo a cembede los patrones R-A involucrados,
dividiendo 1 por el nimero de patesR-A apoyados por los datos.

Métodovisual: Para cada gradiente se elabon grafico de puntos de la

variacion de la rigueza de especies en fund@ta altitud, para identificar la forma de
manera visual: monotonica decreciente (PHEGonoténica creciente (CRE), jorobada
(JOR), forma de U (UPAT) y meseta gdsaaltitudes (MES). Para minimizar la
subjetividad inherente a este método, se @iglicriterio utilzado por McCain (2009)
para asignar relaciones RaAdistintos patrones. Se definieron como patrones DEC y
CRE respectivamente a aquellos gradientes en los cuales la riqueza de especies
disminuy6 o se incrementé de manera méniga con la altitud. JOR fueron aquellos
gradientes unimodales que mostraron un pico de riqueza a altitudes intermedias con
25% o0 mas especies que en la basecinta de la montafia. Los patrones MES
mostraron mas de 300 m consecutivos de rigakzeada en la base de la montafia, y
luego una disminucion de la riqueza (ver@&n 2009 para mas detalles y otras formas
posibles). Los gradientes que no mostranoa relacion clara R-A fueron asignados a
NP, y otras formas diferentes a las menadas anteriormente fueron incluidas en la
categoria OTR. Para identificar la formadi de cada gradiente se busco el consenso
entre los métodos estadistico y visual; lagrntes que presentaron falta de consenso
fueron etiquetados como “contradictorios” (CONT).

Para evaluar en mayor profundidad leeirtidumbre en la ghtificacion de la
forma de la relacion R-A, se realizé un matdlisis formal (Hedges y Olkin 1985). El
meta-analisis permite sintetizar los resiidtside un conjunto destudios primarios
sobre un determinado topico de investigacion, calculando una magnitud promedio de la
relacion entre las vables implicadas (Hedges y QikL985). Para poder integrar los

resultados de los estudios es precisoitafina medida comua todos los estudios.
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Para esto se calcula un “tamafo del efeptra cada estudiouya varianza es
proporcional al tamafo de la muestra dal@is. Luego, los tamafios del efecto de cada
estudio, pesados por su varianza se coambén un estimador comun de la magnitud
del efecto, de esta manera se obtieme magnitud promedio de la relacion,
controlando por el tamafo de la mueskeacada estudio primario (Hedges y Olkin
1985, Arngvist y Wooster 1995). Para calculaaehaiio del efecto de cada trabajo, se
aplico la raiz cuadrada a loseficientes de determinacién?jRle las regresiones para
obtener coeficientes de correlacion (g.eHillebrand 2004), que fueron trasformados a
un “Zr” (transformacioén Z de Fisher, adedges y Olkin 1985). Este tamafio del efecto
provee una medida de la fuerza de laciélaR-A. Se estim6 una medida comun del
tamafo del efecto para cada uno de los subntog de datos (estricto, intermedio y
laxo). La combinacion de términos linealesuadraticos en un meta-analisis requiere
gue todas las regresiones hayan sidaajas con el mismo namero de términos
(Mergensen K. y Gurevitch, J., comunigatipersonal). Por lo tanto, se realizaron
meta-analisis separados paeala patron R-A (DEC, JORMES). Todos los analisis
fueron realizados con el progralRgR Development Core Team 2009).

Ademas, se evaluo el grado en que la taxonomia, el clima y la biogeografia
pueden influir sobre los cambios en las propores relativas de los patrones R-A en el
total de datos analizados y luego de la manipulacion de los datos, a fin de poder evaluar
mejor el efecto de la manipulacion metaitpta sobre los resultados. Estos analisis

fueron realizados con elggrama StatXact-6 (2003).

RESULTADOS
Los 109 gradientes R-A tomados @mjeinto mostraron diferencias en la

representacion proporcional de las distintasés del patron ergdos dos métodos de
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analisis y el consenso (Fig. l.1a-c). Eltoub estadistico sugirid la falta de patrén en
aproximadamente el 40% de los gradiei: Fig. I.1a). DEC y MES mostraron una
representacion proporcional sian (~20%), seguidos por JOR (~13%; Fig. I.1a). El
método visual disminuy6 a la mitad la repentacion proporcional des NP y MES, e
incrementd considerablemente la repregacion proporcional de JOR y DEC (Fig.
l.1b). El consenso sugirié que DEC fugdéacion R-A mas abundante, seguida de
JOR, mientras que MES resultdé mas ra@roximadamente un 20% del total de los
gradientes se mantuvieron como NReyca de un 25% no mostraron consenso
(CONT; Fig. 1.1c).

El criterio de seleccién estricto resudtid un subconjunto de 21 gradientes que
mostraron un orden consiste en la importancia relativa de los patrones R-A mas
abundantes a través de ambos métoda@médksis y el consenso (JOR>DEC>MES,;
Fig. 1.1d-f). La representacig@roporcional de los JOR sechiementd, mientras que la
de los MES disminuyé con el método \asy el consenso, respecto del método
estadistico (Fig. 1.1d-f). Leepresentacion proporcional s NP, y especialmente la
de los CONT, fue menor que para el conjurdmpleto de los daso(comparar Fig. I.1c
y ).

Al relajar los criterios de seleccidie las relaciones R-A, se obtuvieron dos
subconjuntos de 42 (intermedio) y 46 (lazejs de datos. La distribucion de
frecuencias relativas de los distintosrpaes R-A en ambos subconjuntos siguio en
gran medida a la observada para el eotg completo de los datos en todos los
métodos de analisis (comparar Fig. l.1aeely. EI método estadistico mostro la mayor
proporcion de NP (Fig. I.1g y j). El ne&to visual disminuyo la proporcion de MES y
NP, lo que incrementé la proporcién de JOR y DEC (Fig. I.1h y k). El consenso

confirmd la predominancia de DEQyraque hubo una alta propain de NPy CONT
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(Fig. I.1iy I). CRE y UPAT fueron raros @¢ados los casos, especialmente para el
subconjunto laxo (Fig. 1.1g-l).

Luego de controlar por las diferenciasedtamario de la muestra, se siguio
confirmando que al relajar los criteride seleccidon de los gradientes R-A, se
incrementd la incertidumbre en la estindgacde la magnitud de las relaciones R-A
(Fig. 1.2).

Luego del consenso, la frecuencikatiga de los patrones mas abundantes
(DEC, JOR y MES) fue independiente dedronomia para el conjunto completo de
los datos, (permutacion basada en la pruebBisher-Freeman Halton para muestras
pequefias de datos categoricos (F20=6, gl = 18, p = 0.19), aungue existié una
asociacion con el clima (FI = 30.87, gl = p4= 0.02), y la biogeografia (FI = 23.03, gl
=12, p = 0.003; ver también Fig. IA.1a-c, Agé@e IA). Luego de la manipulacién de
relaciones R-A en distintos subconjuntos, nerseontrd asociacion entre la forma de la
relacion R-A 'y la taxonomia o el clima (Tabla 1.1, Figs. IB.2 y IB.3, Apéndice IB), pero
se evidenci6 una relacion con la biogeografial subconjunto estricto (Tabla I.1).
Esta relaciéon sugirié que los patrones X0R encontrados solamente en las regiones
Neértica y Paleértica, mientras que los DEEGncuentran mas frecuentemente en la

region Neotropical (Fig. IB.4a, Apéndice IB).

DISCUSION

La “calidad” de los datos originalesleccionados para un meta-analisis es
crucial para identificar de manera confiable la forma de la relacion R-A (ver Whittaker
2010 para una discusion). En particulargeefirmaron las dos predicciones propuestas
en este trabajo: en general, la incertiduerdmm la identificacion de la forma aumento a

medida que el criterio de inclusiéon de tratsagn el analisis salvié mas laxo; y los
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trabajos que se agruparon mediante elrivitde seleccion estto, mostraron mayor
robustez en los patrones R-Aaavariacion en el método utilizado para identificar la
forma. Rahbek (2005) demostr6 que las decisiones concernientes al disefio de los
estudios individuales pueden cambiar comphetate los resultados de la forma de los
patrones R-A (pero ver Rowe y Lidgard 20@3ta tesis muestra cOmo estos efectos
pueden también interactuar con los métd@ssadistico y visual) usados para
identificar la forma para afectar la dibuicion de frecuenciaslativas de patrones R-
A.

Luego del consenso, las relacione8 Bdmadas en conjunto sugirieron la
predominancia del patron monoténico amiente. Sin embargo, la aplicacién del
criterio de seleccion estricto confirmédeedominancia de patrones “jorobados” sobre
los monotonicos decrecientes. En generdteleuencia relativa de patrones en el
conjunto completo de los datos fue simdda encontrada en los subconjuntos
intermedio y laxo, que juntos representamuis de un 80% de las relaciones R-A de
este trabajo. Los cambios en la represeatagroporcional de las formas luego de la
manipulacion, no estuvieron asociados codielecy la toxonomia, aunque se encontro
una asociacion con la biogeografia enublconjunto estricto. Es asociacion sugirio
una tendencia a encontrar mayor frecuedeiatrones “jorobados” en las regiones
Neértica y Paleértica, lo que complica untaiipretacion general de los resultados sin
considerar la biogeografia tes grupos estudiados.nSémbargo, mientras que los
patrones “jorobados” represerdarun 30% del total de laslaeiones R-A palearticas +
nearticas (tomadas en forma conjuntagkconjunto completo de los datos, su
representacion ascendié a un 7&fl subconjunto estricto. Ademas la representacion
proporcional de las regiones Neartica + Péilesdise increment6 en un factor de 1.25 en

el subconjunto estricto, mientras quedaresentacion propooal de los patrones
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“jorobados” se incrementd en un factor d€8r lo tanto, a pesar de la asociacion con
la biogeografia, el cambio sustancial erelaresentacion proporcidrnde las diferentes
formas hallado en el subconjunto estricticdmente pueda considerarse simplemente
una consecuencia de la presencia teei@nes R-A neérticas y paleérticas.

Una de las consecuencias de relajarigdrio de inclusiérde relaciones R-A de
estricto a intermedio y laxo, fue el incrento de la representacién proporcional de
patrones monotonicos decrecientes. Esto sugiggeeducir el esfuerzo de muestreo en
los estudios individuales, i.e. bajandacéntidad de puntos restreados, o reduciendo
la proporcion muestreada aghdiente, puede favorecerdarcepcion de patrones
monotdnicos decrecientes, lo cual altera &ritiucion relativa de los distintos patrones
R-A. Existen antecedentes acerca de queriaciéan en el esfuerzo de muestreo afecta
otras relaciones macro-ecoldgicas (estpacion entre el tamafio corporal y la
abundancia: Griffiths 1998). Dentro del coritege las relaciones R-A, la reduccién
del namero de puntos del muestreo, dedgroporcion del gradiente muestreado,
podrian estar asociados con efecteda escala espacial, quessbe afectan el analisis
de los patrones de diversidad de especies (Lyons y Willig 1999, 2002, Rahbek y Graves
2000, Whittaker et al. 2001), y especificatedos gradientes altitudinales en la
rigueza de especies (e.g. Rahbek 2Qnkowski y Weyhenmeyer 2006, Nogués-
Bravo et al. 2008, Sandersatt 2009). Por ejemplo, disminuir la extension del
gradiente muestreado, especialmente omitiengari@ inferior de la montafa, puede
llevar a que un gradiente “jorobado” seagi@do como uno monotdnico decreciente,
si el muestreo soélo abarca la parteasdente de la joroba (Rahbek 2005, Nogués-
Bravo et al. 2008). Este trajo revelé mayor frecuerecrelativa de patrones
“jorobados” en el subconjumtestricto que en los subconjuntos intermedio y laxo,

comprendiendo el primer subconjunto estgdion mayor esfuerzo de muestreo y
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extensioén altitudinal que lastros dos. Por otra partedos los patrones “jorobados”
del subconjunto estricto, provinieron de estudios realizadsala de paisaje dentro
de las regiones Neartica yl@artica. Dado el bajo numero de observaciones en el
subconjunto estricto, todos estos efectoseg®r mayor atencién en estudios futuros.
Otra consecuencia der@anipulacion de los datos fue el incremento de la
incertidumbre en la identdacion del patron al utilizaos subconjuntos de datos
intermedio y laxo. Ademas, luego de contrglar las diferencias en el tamafio de la
muestra, la incertidumbre en la estimaciéradmagnitud de laselaciones R-A se
incrementd a medida que se relajo el dotee inclusion de datos. La ausencia de
patrén (NP) fue mayor en los subconjunitdsrmedio y laxo que en el estricto,
especialmente para el método estadistico. Para los subconjuntos intermedio y laxo, el
método estadistico fue méas conservativtaadeteccion de paines, y sugirié una
mayor proporcion de NP que el método aisé\l aplicar el método visual y el
consenso fue posible resolver los conjuntesiatos NP en formas reconocibles; sin
embargo, persistié una proporcién considerdeleonjuntos de datos sugiriendo la
falta de patron o un resultado contradiaioEl subconjunto estricto mostré menor
resolucién media entre sitios, por lo que uryonafecto de la autocorrelacion espacial
en dicho subconjunto podriardabuir a la disminucién di& incertidumbre en la
deteccién de la forma. Existen varatsibutos del disefio des estudios que
conformaron los subconjuntos intermedilayo que podrian complicar la deteccion de
patrén, incluyendo el muestreo no estandarizaelancremento de la resolucion media
entre sitios, lo que promueve un aumenttaatispersion de los datos. Sin embargo, en
el subconjunto estricto, pauma alta proporcion (~15%) denjuntos de datos tampoco
fue posible detectar un patrdsto sugiere que la presemdie variacion idiosincratica

en la relacion R-A podria ser comun en artropodos.
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Este trabajo muestra queusio de distintos métodos para identificar la forma R-
A interactta con la calidadk los datos de base parfiuir sobre la distribucion
relativa de los patrones. Solo el subconjwedticto mostré un orden consistente en la
importancia relativa de las distintas fornka#\ que fue robusto la variacion en el
método de andlisis utilizado. El subconfusstricto estuvo coafmado por muy pocos
gradientes como para inferir conclusismgenerales acerca de un grupo tan diverso
como los artropodos. Sin embargo, la consistencia en los resultados dentro del
subconjunto estricto hace razonable inferir la existencia de multiples formas de la
relacion R-A, con la predominancia patrones “jorobados” sobre los monotdnicos
decrecientes, junto con la peesia de una considerablerizggion idiosincrasica. Si se
hubiera basado la interpretacién en el antg completo de los datos, se habrian
obtenido conclusiones diferentes acercgdéion mas predominante en artrépodos. En
forma resumida, estos resultados sugierenlas decisiones touhas al momento de
recopilar los trabajos, junto con el métododsspara inferir la forma de las relaciones
R-A (visual o estadistico) influyen sobre nuagiercepcion de fmecuencia relativa de
las formas predominantes, y no necesariamente el conjunto con mayor cantidad de

datos es el mejor para un meta-analisis.
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TABLAS

Tabla I.1. Prueba de asociacion entre la distribn de frecuencias relativas luego del
consenso de los tres patrones méas abuesdd®OR, DEC, MES), y la taxonomia, el

climay la regiéon biogeografica.

Prueba de Estricto Intermedio Laxo
asociacion FI GL p FI GL p Fl GL p
Taxa x

patron R-A 13.65 10 0.12 11.09 12 0.83 14.080 14 0.71

Region climéatica

X patréon R-A 1543 12 0.18 1554 14 0.16 14.333 16 0.99
Region

biogeografica

X patrén R-A 13.81 6 0.003* 936 8 0.27 11.346 12 0.82

FI = Permutacion basada en el estadiste&isher-Freeman-Halton, GL= grados de

libertad,p = nivel de probabilidad
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FIGURAS
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Fig. I.1. Distribucion de frecuencias relativde patrones R-A observados pera el

conjunto completo de datos (a-c), y los suantos estricto (d-f), intermedio (g-i) y

laxo (j-I), analizados con los métodos estfido y visual, y para el consenso. JOR:
“jorobado”, DEC: monotdénico decrecienMES: meseta, CRE: monotdnico creciente,
UPAT: forma de U, NP: no patron, OTRrad patrones, CONT: contradictorio.

Tamafo de la muestra (de abajo hacia arriba): a) 12.4, 19.1, 16.6, 3.8, 1, 37.8, 4.3; b) 31, 33, 9,8, 2, 26, 0
c)15,23,8,5,1,18,25;d)8.1,4.1,3.1,15,0,3.2,1;e) 11,5, 1, 1, 0, 3, 0; f) 10, 5, 111gP23B,
7.2,6.7,1.8,0,16.7,2.8; h) 10, 13,4,5,1,9,0;1) 3,9, 3,3, 0, 6, 14;j) 168785, 1, 17.8, 0.5; k) 10,
15,4,2,1,14,0;)2,9,4,1, 1,9, 10. Trabajos bajo nimero de sitios de muestreo (N = 5) no fueron
analizados con el método estadistico.
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Zr
——
@

A

JOR DEC MES

Patron R-A

Figura I.2. Efecto de relajar el criterio dmleccion de los estudios de ) estricto, a
(@) intermedio y @) laxo, sobre la incertidumbre (mostrada como intervalos de
confianza del 95%) en la estimacid& un tamafo del efecto comun (Zr:
transformacion Z de Fisher) paranga JOR: “jorobado”, DEC: monoténico
decreciente, MES: meseta.
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APENDICE |

Apéndice IA. Detalles de los trabajs usados en el meta-analisis.

Tabla IA.1. Detalles de los 75 articulos usados como datos base del estudio.

Estudio Proporcién Estandarizacion N Extension Grano Resolucion Extension Método Tipo Taxon Regién Subconjunto  Comentarios
muestreada del (3) altitudinal Focal entre geografica de de (10) biogeografica (12) (13)
del muestreo (m) o tamafio sitios (7) muestreo dato (12)
gradiente (2) (4) dela (6) (8) 9)
(2) parcela
)]
1 59% NOEST 8 3388 N/A 484 Paisaje Redes Campo Lepidoptera Neotropical Laxo Parque
“kite” Nacional
(3 dias)
2 76% NOEST 9 2334 183 m 292 Paisaje Capturmnanual Campo  Orthoptera Neartica Laxo
transectas
95% EST 10 850 8x8m 97 Local Capturananual Campo  Arachnida Neotropical Estricto
3 77% 11 950 parcelas activa
83% 11 950 (6-9 dias)
EST 8 700 106n 100 Local Cebog Captura  Campo  Formicidae Neotropical Intermedio Parque
4 54% transecta manual Nacional
(45 min)
5 49% NOEST 8 1300 N/A 171 Paisaje Métodudtiples Campo  Coleoptera Neopical Laxo Parque
Nacional
6 86% EST 6 2500 ha 500 Loch Muestras de sueloy Campo  Arthropoda  Neotrogal Intermedio Parque
hojarasca tomadas Nacional
con “corer”
7 52% EST 9 800 Muy local (1 100 Local Trampas Campo Diptera Paleartica Intermedio Disturbio
trampa Cebadas con
cebada) carrofia
(90 dias)
8 63% EST 20 570 Area 30 Paisaje “captura” Campo Lepidoptera Redrtica Intermedio
cubierta por sin
15’ de especificaciones
caminata
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9 7% EST 5 1446 100 m2 362 Paisaje Captura manuaCampo Insecta Neartica Intermedio Parque
Nacional
10 90% EST 9 1600 Local 200 Local Métodognultiples Campo Araneae Paleartica Intermedio
Trampa de caida (30
- dias)
68% 7 1200 Otros métodos (30
minutes)
11 99% EST 11 1900 ~1000m 200 Local Trampas de caida Campo Coleoptera Etiopica Estricto Parque
Nacional
12 99% EST 11 1900 ~1000m 200 Local Trampas de caida Campo Formicidae Etiopica Estricto Parque
Nacional
13 93% EST 6 2690 25m 537 Local Trampas de luz Campo Lepidoptera  Neotragail Intermedio Parque
2690 (3 horas) Nacional
14 63% EST 11 1637 25m 163 Local Trampas de luz pBamlLepidoptera  Neotropical Intermedio Parque
Nacional
15 50% EST 10 2040 302 227 Local Trampas de caida Campo Formicidae Oriental Intermedio Parque
(hojarasca) Tamizado Nacional
40m de hojarasca
(trampas) de Winkler
16 33% EST 6 1920 N/A (local) 384 Local Trampas de caid€ampo  Coleoptera Neopical Laxo Parque
Captura manual Nacional
(Disturbio)
17 96% EST 8 1560 30’'min 180 Local Capturananual Campo  Orthoptera Paleartica Intermedio Disturbio
local Red
18 54% NOEST 9 2134 Local 328 Local Trampas Campo Drosophila Neartica Laxo Parque
cebadas Nacional
19 97% NOEST 7 2380 N/A 396 Paisaje Trampas de caida Campo Araneae Paleartica Laxo
90% 11 2200 220 (28-89 dias)
71% 9 1750 219
20 98% EST 6 2300 >100 m 460 Paisaje Trampasida ca Campo  Coleoptera Etiépica Intermedio
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21 38% EST 24 1160 Local 509 Local N/A Canpo Ephemeroptera Neotropical Laxo
22 70% NOEST 8 2950 ~300-500 m 421 Local Trampas de caida Campo Coleoptera Neartica- Laxo
~300 m cebadas Neotropical
(24-48 hs)
69% EST 7 3250 542 Neotropical Intermedio
41% EST 7 2050 342 Neotropical Laxo
23 42% NOEST 6 1250 ~250-800 m 250 Local Trampas de caida Campo Coleoptera Neotropical Laxo Bosque
cebadas primario
(48hs)
33% 5 1000 Disturbio
bajo
42% 6 1250 Bosque
primario
24 43% NOEST 6 1525 100Chierbas 305 Paisaje Captura manual Campo Insecta Neartica Laxo
100 arbustos Redes de barrido
45 arboles
25 95% EST 8 1960 250m 280 Local Capturananual Campo Formicidae Etiopica Intermedio Parque
Trampas de caida (4 Nacional
dias)
Wrinkler
26 100% EST 134 2575 Mapa 100 Paisaje Datos de mapa Datos de Lepidoptera Neartica Estricto
Coleccibn
63% 52 1765 100 m x Observacion de campo  Campo Intermedio
95% 35 1445 100 m Campo Estricto
62% 22 710 Campo Intermedio
27 73% EST 104 1355 100 m x 100 Paisaje Observacion de campo Campo Lepidoptera Ne&t Estricto Bosque
100 m nacional
28 55% EST 49 878 caminando 100 Paisaje Observacioérdecanpo Campo Lepidoptera Nedrdi Intermedio Bosque

-33-



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

100 m x 100 m nacional
29 N/A NOEST 7 129 Local 22 Paisaje Capturde Campo Insecta Neotropical Laxo
2 Very short red
gradients 7 820 137
- (3 minutes)
5 85 21
30 29% EST 7 1210 6-282 202 Paisaje Fumigacion Campo Artrophoda Oceanica Laxo Parque
de Nacional
arboles
31 7% N/A 7 1800 N/A 300 Paisaje Técnicas Campo Coleoptera Paleartica Laxo
multiples
32 80% NOEST 17 3038 Local 190 Paisaje Trampas Campoy Hymenoptera Neotropical Laxo
Malaise otros datos
(nro de trampas x mes
variable)
33 42.5% EST 12 1275 100 m x 116 Paisaje Captura manual Campo Isoptera Oriental Intermedio Parque
2m (1 hora/hombre) Nacional
34 70% NOEST 5 1425 Local 356 Local Malaise Campo Diptera Etiopica Laxo Parque
Potes amarillos Nacional
Trampas cebadascon
fruta
Red de barrido
(7-10 dias)
35 56% EST 9 1360 200mx5m 264 Local Observacion Campo Lepidoptera Paleddic  Intermedio Parque
76% 8 1850 170 (2 hombres/ caminata Nacional
24"
36 100% NOEST 9 2301 Local 275 Local Trampas Campo Scarabaeidae Etiopica Laxo Parque
Cebadas Nacional
37 <50% HOMO 5 620 50 m 155 Local Trampasdiga Campo Coleoptera Paleértica Laxo
38 69% HOMO 5 750 2mx100m 188 Local Observacién Campo Isoptera Oriental Intermedio Parque
transecta Nacional
39 64% HOMO 29 1930 N/A ---  Local Trampas de caida Campo Coleoptera Paleartica Intermedio
cebadas
40 N/A HOMO 9 229 Local 29 Paisaje Red demoa Campo Arthropods Paleartica Laxo
(2130 m)
Very short
41 N/A HOMO 5 230 Local 58  Local Red de hdo Campo Orthoptera Neartica Laxo
(muestreo

solamente 230
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m)
Very short
42 N/A NOEST 10 2600 Local 281 Paisaje Captura Campo Coleoptera Neatpical Laxo Disturbio
900-3500 Manual
43 48% HOMO 5 565 2 141 Paisaje Extraccion Campo Acari Neéartica Laxo Disturbio
Tullgren bajo
44 52% HOMO 5 1031 100 m 258 Local Trampas de caida Campo Scarabaeoidea Paleartica Intermedio
68% 7 1352 225 cebadas
45 90% HOMO 19 1800 Localidades 100 Paisaje Datos de mapa (sitios) Mapa Scarabaeoidea Paleartica Estricto
70% 18 1700
46 50% HOMO 7 2100 50m 325 Paisaje Trampas cebadas Campo Coleoptera Neartica Intermedio Disturbio
Captura manual
47 62% HOMO 5 800 30 cm x 30 cm 200 Local Red Campo Arthropoda Paleértica Intermedio
48 58% NOEST 5 1200 Local 300 Local Cilindro de aluminio Campo Hexapoda Paleartica Laxo
(cilindro en suelo
15 cm x 10 cm)
49 52% NOEST 6 1156 10x10m 231 Paisaje Embudaosldeta Campo Forniitae Australiana Laxo
50 54% NOEST 6 2500 Local 500 Paisaje Trampas cebadas pam Scarabaeoidea Neértica Laxo
(4 trampas
de caida)
51 83% HOMO 12 1600 Local 111 Paisaje Red de barrido Campo selcta Neartica Estricto Disturbio
enla
Region, pero
sitios no
disturbados
por 3-40
anos
52 83% HOMO 7 1540 4 muestras de 50®57 Paisaje Muestras de suelo Campo Arachnida Paleartica Intermedio Disturbio
mi Vaso de precipitado
53 58% HOMO 14 1010 Local 78 Paisaje Red Surber Campo Plecoptera Neopical Laxo Disturbio
54 55% NOEST 6 1425 Local 285 Paisaje Observacion Campo Lepidoptera Neotropical Laxo Parque
Red Areal Nacional
Van Someren-Rydon
55 83% HOMO 13 2150 Local 179 Paisaje Redemano Campo Hymenoptera Paleartica Estricto
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56 66% HOMO 13 3000 Localidad 250 Paisaje --- Datos deHomoptera Neotropical Intermedio
Coleccién
57 86% HOMO 8 1720 90 m2 hojarasca 246 Local Tamizadale Campo  Hymenoptera Neotropical Intermedio Bosquerimario
tamizada hojarasca
en transecta de 180 Trampas de caida W
m
40 trampas Dermaptera
de caida en transecta
de 200 m Arachnida
Isopoda
58 40% HOMO 8 775 Local 100 Local Red para mariposas Campd.epidoptera  Neotropical Laxo Bque primario, mencionado
Disturbio cerca del
Camino.
Parque Nacional
59 81% HOMO 17 450 1 m transecta 29 Local Red para Plankton Campo Cladocera Paleértica Laxo Relativamente
15 33 Copepoda Paleéartica prgs;;go.
Poblacion
60 100% HOMO 8 700 30 m transecta 100 Local Red de barrido Campo sedts Neotropical Interadio Parquéacional
86% 7 600
61 79% HOMO 9 1080 4 m transecta 135 Paisaje  Trampas de caid@ampo Scarabaeoidea Paleartica Intermedio Parque
cebadas Natural
62 76% NOEST 7 1500 20r10m 250 Local Trampas de caid€ampo Formicidae Oriental Laxo ParquéNacional
Captura manual
63 76% HOMO 33 3250 100 m 100 Paisaje Registros de Mapa Formicidae Neartica Estricto
97% " 20 3900 Colecciones
81% 20 2850
64 49% HOMO 14 1300 50x60 m 100 Local Trampas de caida Campo Fexdiae Neéartica Interedio Parquele
42% " 16 1500 Recreacion
30% 13 1200 Nacional
65 83% HOMO 13 2150 --- 179 Local Registrogle Datos de Araneae Etiopica Estricto
- e — S colecciones coleccion
69% 14 1550 119
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66 79% NOEST 5 1900 475 Local Capturananual Campo Crustaceae Paleartica Laxo
68% 5 1650 413
79% 7 2300 383
67 55% HOMO 13 600 300 m2 observacion50 Local Captura manual Trampzebadas Campo  Lepidoptera  Nepical Intermedio Disturbio
Trampas locales bajo
68 83% HOMO 17 1435 0.5 m2 (golpeteo) 90  Paisaje Golpeteo de suelo Campo Araneae Neartica Estricto Partlaeional
Barrido aéreo
69 100% HOMO 11 480 5 m transecta 50 da Método de transecta Campo Lepidoptera Oriental Laxo Area
Observacién protegida
70  44% HOMO 8 1068 1m2 152  Local Golpeteo Campo  Psocoptera  Neotropical Laxo
Ramas de arbol
71 78% HOMO 10 2175 Local 242 Paisaje Red Areal Campo Lepidoptera  Neotropical Estricto
Van Someren-Rydon
72 84% HOMO 11 1650 50mx80m 165 Paisaje Red dalbarr Campo Orthoptera Neartica Estricto Area
Natural
protegida
73 86% HOMO 13 1432 Local 130 Local Red de barridos Campo  Artrophoda Neéartica Estricto Parque Nacional
(caminando Colecta
por un Trampas cilindro
sendero)
74  90% HOMO 6 1715 200 m band 200 Paisaje Conteos aetias Campo Lepidoptera Paleartica Intermedio Area
Natural
75  63% NOEST 5 2200 >25m --- Paisaje Trampas de luz m@a Homoptera  Neotropical Laxo Muestreo
en sitios con
y sin
disturbio
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(1) Proporcion muestreada del grades (2) Estandarizacion del muestreo: estudimsesfuerzo de muestreo a traves de Esiths altitudes
estandarizado (EST) o no estandarizado (stersiatico) (NOEST); (3) Numero de punttes gradiente; (4Extension altitudinaldiferencia de altitud
entre el sitio de muestreo mas alto y el mas bajo; (5) Grano é-taalafio de la parcela: tamafio fisico de la unidad usaalanpastrear la biota, o al

cual los datos fueron agregados para disigase utilizé el término “Local” pangferirse a aquellos estudios que no haneeferencia explicita del



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

tamanfo de la parcela, pero para los que fue posible inferir que los datos fueron tomados deatdisténcia corta; (6) R#acion entre sitios:
distancia media entre puntos adyacentegdel® cada gradiente individl) (7) Extensidn geogréficdistancia maxima entres dos puntos mas
extremos del gradiente fue menor (Local) o mayor (Paisaje3@im; (8) Método de muestreo) (Bipo de dato: se distinguidge mapa, datos de
coleccién y datos de campo; (10) Taxdrt)(Regidén Biogeogréfica; (18ubconjunto: se asigno cada gradiente a un subcomjertatos, siguiendo el
siguiente criterio: (1) Estrictaz 70% del gradiente muestreado, muestréanelsrizado o mismo esfuerzo de muestré@vés de las distintas altitudes,
y > 10 sitios de muestreo, (2) Intermedio: muestreo estandarizado o mismo esfuerzo de muestreo a través de las distijiascattindes de estas
dos condiciones: a) proporcién muestreada del gradiente mayor, a&@fro de puntos muestreados menor que 10, o b) nUmeuotds
muestreados 10, pero proporcion muestreada del gradiergaor a 70%, (3) Laxo: estudios conasieo no estandarizado o con distintaesfo de
muestreo a través de las distintas altituglesgue mostraron evidencias de distardntrépico como potencial variable comfiidora; si el muestreo fue

estandarizado, entonces menos de 10 putgasuestreo, y <50% del gradiente ntrgzglo; (13) Comentarios adicionales.

- 38 -



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

Publicaciones utilizadas en el meta-analisis

10.

11.

12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

23.

24.

Adams, M. J. 1973. Ecological zonation and the butterflies of the Sierra Nevada de Santa Marta.
Journal of Natural History 7:699-718.

Alexander, G. y J. R. Hilliard. 1969. Altitudinahd seasonal distribution of orthoptera in the Rocky
Mountains of Northern Colorado. Ecological Monographs 39:385-432.

Almeida-Neto, M., G. Machado, R. Pinto-da-RoghA. A. Giaretta. 2006. Harvestman (Arachnida:
Opiliones) species distribution along three Neotropical elevational gradients: an alternative rescue
effect to explain Rapoport's ruldBurnal of Biogeography 33:361-375.

Araujo, L. M. y G. W. Fernandes. 2003. Altitudinal patterns in a tropical ant assemblage and
variation in species richness between habitats. Lundiana 4:103-109.

Ashworth, A. y J. Hoganson. 1987. Coleoptera bioeissions along an elevational gradient in the
lake region of southern Chile, and comments erpibstglacial development of the fauna. Annals of
the Entomological Society of America 80:865-895.

Atkin, L. y J. Proctor. 1988. Invertebrates in thteti and soil on Volcan Barva, Costa Rica. Journal
of Tropical Ecology 4:307-310.

Baz, A., B. Cifrian, L. M. Diaz-Aranda, y D. M&mtVega. 2007. The distribution of adult blow-fl ies
(Diptera: Calliphoridae) along an altitudinal gradient in Central Spain. Annales de la Société
Entomologique de France 43:289-296.

Baz Ramos, A. 1987. Abundancia y rigueza de las comunidades forestales de mariposas
(Lepidoptera: Ropalocera) y su relacion con la altitud en el Sistema Ibérico meridional. Graellsia
43:179-192.

Blanche, K. R. y J. A. Ludwing. 2001. Specie$niess of gall-inducing insects and host plants along
an altitudinal gradient in Big Bend National Park, Texas. The American Midland Naturalist 145:219-
232.

Bosmans, R., Maelfait, J .P. y de Kimpe, A. 1986. Analysis of the spider communities in an
altitudinal gradient in the French and Spanish Pyrénées. Bulletin of the British arachnological
Society 7:69-76.

Botes, A., M. A. McGeoch y S. L. Chown. 2007. Ground-dwelling beetle assemblages in the
northern Cape Floristic Region: patterns, cotesand implications. Austral Ecology 32:224.

Botes, A., M. A. McGeoch, H. G. Robertson,van Niekerk, H. P. Davids y S. L. Chown. 2006.

Ants, altitude and change in the northern Cape Floristic Region. Journal of Biogeography 33:71-90.
Brehm, G., R. K. Colwell y K. Jirgen. 2006. The role of environment and mid-domain effect on
moth species richness along a tropical elevational gradient. Global Ecology and Biogeography
16:205-219.

Brehm, G., D. Sussenbach, y C. Fiedler. 2003. Unique elevational diversity patterns of geometrid
moths in an Andean montane rainforest. Ecography 26:456-466.

Bruhl, C. A., M. Mohamed, y K. E. Linsenmair. 1999titudinal distribution of leaf litter ants along

a transect in primary forests on Mount Kinah&@abah, Malaysia. Journal of Tropical Ecology
15:265-277.

Camero, E. R. 2003. Caracterizacion de la fauna de carabidos (Coleoptera: Carabidae) en un perfil
altitudinal de la Sierra Nevada de Santa Marta, Colombia. Revista de la Academia Colombiana de
Ciencias Exactas, Fisicas y Naturales 27:491-516.

Claridge, M. F. y J. S. Singhrao. 1978. Diversity and altitudinal distribution of grasshoppers
(Acridoidae) on a Mediterranean mountain. Journal of Biogeography 5:239-250.

Cooper, D. M. y T. Dobzhansky. 1956. Studies anetbology of Drosophilia in the Yosemite region

of California. The occurrence of species of Drosopihildifferent life zones and at different seasons.
Ecology 37:526-533.

Chatzaki, M., P. Lymberakis, G. Markakis y Mylonas. 2005. The distribution of ground spiders
(Araneae, Gnaphosidae) along the altitudinal gradient of Crete, Greece: species richness, activity and
altitudinal range. Journal of Biogeography 32:813-831.

Davis, A. L. V., C. H. Scholtz y S. L. Chow1999. Species turnover, community boundaries and
biogeographical composition of dung beetle assemblages across an altitudinal gradient in South
Africa. Journal of Biogeography 26:1039-1055.

Dominguez, E. y J. M. Ballesteros Valdez. 198@itudinal replacement of Ephemeroptera in a
subtropical river. Hydrobiologia 246:83-88.

Escobar, F., G. Halffter y L. Araino. 2007. From forest to pasture: an evaluation of the influence of
environment and biogeography on the structure of dung beetle (Scarabaeinae) assemblages along
three altitudinal gradients in the Neotropical region. Ecography 30:193-208.

Escobar, F., L. J. M. y H. Gonzalo. 2005ti#idinal variation of dung beetle (Scarabaeidae:
Scarabaeinae) assemblages in the Colombian Andes. Global Ecology and Biogeography 14:327-337.
Fernandes, G. W. y P. W. Price. 1988. Biogeographical gradients in galling species richness.
Oecologia 76:161-167.

-39 -



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

25.

26.

27.

28.

29.

30.

31.

32.

33.

34.

35.

36.

37.

38.

39.

40.

41.

42.

43.

44,

45,

46.

47.

48.

Fisher, B. L. 1998. Ant diversity patterns along an elevational gradient in the Reserve Speciale
d'Anjanaharibe-Sud and on the western MasoatinBela, Madagascar. Fieldiana Zoology 90:39-

67.

Fleishman, E., G. T. Austin y D. D. Murph3001. Biogeography of Great Basin butterflies:

revisiting patterns, paradigms, and climate change scenarios. Biological Journal of the Linnean
Society 74:501-515.

Fleishman, E., G. T. Austin y A. D. Weiss. 1998. An empirical test of Rapaport's rule: Elevational
gradients in montane butterfly communities. Ecology 79:2482-2493.

Fleishman, E., J. P. Fay y D. D. Murphy. 200@sides and downsides: contrasting topographic
gradients in species richness and associated scenarios for climate change. Journal of Biogeography
27:1209-1219.

Flowers, R. W. 1991. Diversity of stream-living insects in Northwestern Panama. Journal of the
North American Benthological Society 10:322-334.

Gagne, W. C. 1979. Canopy-associated anthropoflsania koa and Metrosideros tree communities
along an altitudinal transect on Hawaii Island. Pacific Insects 21:56-82.

Garrido Gonzalez, J., M. Fernandez Alaez y RAgil Cueto. 1994. Geographical distribution of
Adephaga and Polyphaga (Coleoptera) in the Cantabrian Mountains (Spain): specific richness and
analysis of the altitude factor. Archiv fuer Hydrobiologie 131:353-380.

Gaston, K. J. y I. D. Gauld. 1993. How many species of pimplines (Hymenoptera: Ichneumonidae)
are there in Costa Rica? Journal of Tropical Ecology 9:491-499.

Gathorne-Hardy, F., Syaukani y P. Eggleton. 2001. The effects of altitude and rainfall on the
composition of the termites (Isoptera) of thester Ecosystem (Sumatra, Indonesia). Journal of
Tropical Ecology 17:379-393.

Grimaldi, D. A., E. L. Quinter y T. Nguyen. 2000. Fruit flies as ecological indicators: species
diversity and abundance of drosophilidae (Diptera) along an altitudinal transect in the Parc National
de Marojejy, Madagascar. Fieldiana Zoology 97:123-135.

Gutiérrez, D. 1997. Importance of historical faston species richness and composition of butterfly
assemblages (Lepidoptera: Rhopalocerapirthern Iberian mountain range. Journal of

Biogeography 24:77-88.

Hanski, 1. 1983. Distributional ecology and abundance of dung and carrion-feeding beetles
Scarabaeidae in tropical rain forests in Sarawak, Borneo. Acta Zoologica Fennica 46:873-879.
Hosoda, H. 1999. Altitudinal occurrence of groumettes (Coleoptera, Carabidae) on Mt. Kurobi,
central Japan, with special reference to forest vegetation and soil characteristics. Pedobiologia
43:364-371.

Inoue, T., Y. Takematsu, A. Yamada, Y. Hong®hJohjima, S. Moriya, Y. Sornnuwat, C.
Vongkaluang, M. Ohkumay T. Kudo. 2006. Diversityd abundance of termites along an altitudinal
gradient in Khao Kitchagoot National Park, Thailand. Journal of Tropical Ecology 22:609-612.
Jay-Robert, P., J. M. Lobo y J. P. Lumaret. 199fitudinal turnover and species richness variation

in European montane dung beetle assemblages. Arctic and Alpine Research 29:196-205.

Jenkins, R. A., K. R. Wade y E. Pugh. 1984. Macroinvertebrate-habitat relationships in the river Teifi
Wales catchment and the significance to conservation. Freshwater Biology 14:23-42.

Kemp, W. P., S. J. Harvey y K. M. O'Neill. 9@. Patterns of vegetation and grasshopper community
composition. Oecologia 83:299-308.

Krysan, J. L., T. F. Branson, R. F. W. Schroeder y W. E. J. Steiner. 1984. Elevation of Diabrotica
sicuanica (Coleoptera : Chrysomelidae) to the species level with notes on the altitudianal distribution
of Diabrotica species in the Cuzco Department of Peru. Entomological News 95:91-98.

Lamoncha, K. L. y D. A. Crossley. 1998. Oribatid mite diversity along an elevation gradient in a
southeastern appalachian forest. Pedobiologia 42:43-55.

Lobo, J. M., E. Chehlarov y B. Guéorgui@@07. Variation in dung beetle (Coleoptera:
Scarabaeoidea) assemblages with altitude in the Bulgarian Rhodopes Mountains: a comparison.
European Journal of Entomology 104:489-495.

Lobo, J. M., Guéorguiev, B. y Chehlarov,2007. Convergences and divergences between two
European mountain dung beetle assemblages (Coleoptera, Scarabaeoidea). Animal Biodiversity and
Conservation 30:83-96.

Lobo, J. M. y G. Halffter. 2000. Biogeographieaid ecological factors affecting the altitudinal
variation of mountainous communities of copinagous beetles (Coleoptera: Scarabaeoidea): a
comparative study. Annals of the Entomological Society of America 93:115-126.

Lods-Crozet, B., E. Castella, D. Cambin,lig, S. Knispel y H. Mayor-Simeant. 2001.
Macroinvertebrate community structure in relation to environmental variables in a Swiss glacial
stream. Freshwater Biology 46:1641-1661.

Loranger, G., |. Bandyopadhyaya, B. Razaka y J. F. Ponge. 2001. Does soil acidity explain altitudinal
sequences in collembolan communities? Soil Biology & Biochemistry 33:381-393.

- 40 -



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

49.

50.

51.
52.

53.

54.

55.

56.

57.

58.

59.

60.

61.

62.

63.

64.

65.

66.

67.

68.

69.

70.

71.

72.

73.

Majer, J. D., R. L. Kitching, B. E. Heterick, Klurley y K. E. C. Brennan. 2001. North-south

patterns within arboreal ant assemblages from rain forests in eastern Australia. Biotropica 33:643-
661.

Martin Piera, F. y J. M. Lobo. 1993. Altitudil distribution patterns of copro-necrophage
Scarabaeoidea (Coleoptera) in Veracruz, Mexihe Coleopterists Bulletin 47:321-334.

McCoy, E. 1990. The distribution of insects along elevational gradients. Oikos 58:313-322.
Migliorini, M. y F. Bernini. 1999. Oribatid mite coenoses in the Nebrodi Mountains (northern
Sicily). Pedobiologia 43:372—-383.

Miserendino, M. L. 2000. Distribucién y variacion estacional de Plecoptera en un sistema fluvial de
la cordillera patagodnica. Revista de la Sociedad Entomoldgica Argentina 59:149-160.
Monteagudo Sabate, D., A. Luis Martinez, |ryas Fernandez y J. Llorente Bousquets. 2001.
Patrones altitudinales de diversidad de mariposés Sierra Madre del Sur (Mexico) (Lepidoptera:
Papilionoidea). SHILAP Revista de Lepidopterologia 29:207-237.

Obeso, J. R. 1992. Geographic distribution androanity structure of bumblebees in northern

Iberian peninsula. Oecologia 89:244-252.

Olmstead, K. L. y T. K. Wood. 1990. Altitudinpatterns in species richness of Neotropical
treehoppers (Homoptera: Membracidae): the role of ants. Proceedings of the Entomological Society
of Washington 92:552-560.

Olson, D. M. 1994. The distribution of leaf éittinvertebrates along a Neotropical altitudinal

gradient. Journal of Tropical Ecology 10:129-150.

Pyrcz, T. W. y J. Wojtusiak. 2002. Thertieal distribution of pronophiline butterflies

(Nymphalidae, Satyrinae) along an elevational transect in Monte Zerpa (Cordillera de Mérida,
Venezuela) with remarks on their diversity and parapatric distribution. Global Ecology and
Biogeography 11:211-221.

Rautio, M. 2001. Zooplankton assemblages related to environmental characteristics in treeline ponds
in Finnish Lapland. Arctic and Alpine Research 33:289-298.

Ribeiro, S. P., M. A. A. Carneiro y G. W.fandes. 1998. Free-feeding insect herbivores along
environmental gradients in Serra do Cip6: basis for a management plan. Journal of Insect
Conservation 2:107-118.

Romero-Alcaraz, E. y J. M. Avila. 2000. Effectadévation and type of habitat on the abundance and
diversity of Scarabaeoid dung beetle (Scarabaeoidea) assemblages in a Mediterranean area from
Southern Iberian Peninsula. Zoological Studies 39:351-359.

Samson, D. A, E. A. Rickarty P. C. Gmates. 1997. Ant diversity and abundance along an
elevational gradient in the Philippines. Biotropica 29:349-363.

Sanders, N. J. 2002. Elevational gradients in ant species richness: area, geometry, and Rapoport's
rule. Ecography 25:25-32.

Sanders, N. J., J. Moss y D. Wagner. 2003. Patier ant species richness along elevational
gradients in an arid ecosystem. Global Ecology and Biogeography 12:93-102.

Scharff, N. 1993. The Linyphiid spider fauna (Araneae: Linyphiidae) of mountain forests in Eastern
Arc mountains. Pages 115-182J. C. Lovett and S. K. Wasseditors. Biogeography and ecology

of the rain forests of eastern Africa.r@aridge University Press, Cambridge, USA.

Sfenthourakis, S. 1992. Altitudinal effect on speciesness of Oniscidea (Crustacea; Isopoda) on
three mountains in Greece. Global Ecology and Biogeography Letters 2:157-164.

Sparrow, H. R., T. D. Sisk, P. R. Ehrlictby D. Murphy. 1994. Techniques and guidelines for
monitoring neotropical butterflies. Conservation Biology 8:800-809.

Stiles, G. J. y F. A. Coyle. 2001. Habitat distribatand life history of species in the spider genera
Theridion, Rugathodes, and Wamba in the Great Smoky Mountains National Park (Araneae,
Theridiidae). Journal of Arachnology 29:396-412.

Tati-Subahar, S. S., A. F. Amasya y D. No@sin. 2007. Butterfly (Lepidoptera: Rhophalocera)
distribution along an altitudinal gradient on Mount Tangkuban Parahu, West Java, Indonesia. The
Raffles Bulletin of Zoology 55:175-178.

Turner, B. D. y E. Broadhead. 1974. The diitgrand distribution of psocid populations on

Mangifera indica L. in Jamaica and their relationship to altitude and micro-epiphyte diversity.
Journal of Animal Ecology 43:173-190.

Vargas Fernandez, |., J. Llorente Bousquets us-Martinez. 1992. Listado lepidopterofaunistico
de la Sierra de Atoyac de Alvarez en el estadGuerrero: notas acerca de su distribucion local y
estacional (Rhopalocera: Papilionoidea). Folia Entomologica Mexicana 86:41-178.

Wachter, D. H., K. M. O'Neill y W. P. KBp. 1998. Grasshopper (Orthoptera: Acrididae)
communities on an elevational gradient@uthwestern Montana. Journal of the Kansas
Entomological Society 71:35-43.

Whittaker, R. H. 1952. A study of summer foliage insect communities in the Great Smoky
Mountains. Ecological Monographs 22:1-144.

-41 -



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

74. Wilson, R. J., D. Gutiérrez, J. Gutiérrez y VMbnserrat. 2007. An elevational shift in butterfly

species richness and composition accompanying recent climate change. Global Change Biology
13:1873-1887.

75. Wolda, H. 1987. Altitude, habitat and tropical insect diversity. Biological Journal of the Linnean
Society 30:313-323.

-42 -



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

Apéndice IB. Distribucion de frecuencias relativasde patrones R-A observados en
diferentes taxa, regiones climaticas y biogeograficas.
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Fig. IB.1. Distribucion de frecuencias relativds relaciones R-A observadas luego del
consenso en distintos: (a) taxa, (b) regiaesaticas usando la clasificacion climética

de KoppenGeiger (Kottek et al. 2006), y (@giones biogeograficas (Wallace 1876).
Tamafio de la muestra (de abajo hacia arriba): (a) Ara: 2, 2,1, 4,1; Cla: 1; Col: 2, 8,1, 1, 8; iop: 1; C
1; Der: 1; Dip: 2; Eph: 1; Hom: 1; Hym: 5, 2, 3, 2, 1, 2; Isd: 1; Isr: 1; Lep: 6, 2, 1, 1, 8, &, Q@; Ple: 1;
Pso:1;HT:3,2,1,7,3; (b)Af: 4,2,1,3,8, Am: 1, 1; Aw: 4, 1, 2, 4; BWK: 4, 2, 1;83k:1; BSh: 1,
3,1;Cfa:1,3,2,1,1;Cfb: 1,3,1,3,3;Csa: 1,3, 1,1, 3, 2; Csh: 3, 1, 1, 3; Cwa: 1; Cwbbi 11 2Df
Dfc: 1, 1; (c) Aus: 1; Eti: 2, 2, 3, 1; Nea: 9, 4, 3d44Nea-Neo: 1; Neo: 1, 10, 1, 1, 6, 14; Oce: 1; Ori: 1, 1,
1,1;Pal:5,5, 3,1, 4, 5. Taxa: Ara: Arachnida; Cla: Cladocera: Col: Coleoptera; Cop: Copepoda; Cr
Crustaceae; Der: Dermaptera; Dipptera; Eph: Ephemeroptera; MloHomoptera; Hym: Hymenoptera;
Isd: Isopoda; Isr: Isoptera; Lepepidoptera; Ort: Orthoptera; PlRetecoptera; Pso: Psocoptera; HT:
Higher Taxa. Regiones biogeogréficas: Aus: Austnalj&ti: Etiopica; Nea: Neartica; Nea-Neo: Neartica
-Neotropical; Neo: Neotropical; Ocec€anica; Ori: Oriental; Pal: Palearctica.
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Fig. IB.2. Distribucion de frecuencias relativds relaciones R-A observadas luego del

consenso en distintos taxa; subconjyajoestricto, (b) intenedio, y (c) laxo.

Tamafio de la muestra (de abajo hacia arriba): (a) JOR: 1, 2, 4, 3; DEC: 1, 1, 1, 2; MES: 1;UHRE::1;
0; NP: 2,1; CONT: 1; (b) JOR: 1, 2; DEC: 1, 3,1, 1, 1, 1, 1; MES: 2, 1; CRE: 1, 2; UPAT: @; RIF%,
1;CONT:1,3,1,1,1,1,5,1; (c) JOR: 1, 1; DEC: 1, 1, 4,1, 1, 1; MES: 1, 1, 1, 1; CBFAT; 1; NP:
1,1,1,6;CONT:5,1,1,1,1, 1.
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Climas principales  Precipitacién s: verano seco Temperatura

A: ecuatorial W: desierto  w: invierno seco a: verano calido

B: arido S: estepa m: monsoénico  b: verano templado
C: templado f: totalmente himedo k: frio arido

D: nieve h: célido arido

Fig. I1B.3. Distribucién de frecuencias relativds relaciones R-A observadas luego del
consenso en distintas regiones climaticasndo la clasificacion climética de
Koppen-Geiger (Kottek et al. 20063ubconjunto (a) estricto, Xmtermedio, y (c) laxo.
Tamafo de la muestra (de abajo hacia arriba): (a) JOR: 2, 4, 1, 2, 1; DEC: 1, 2, 1, 1; MES:11; CRE:
UPAT: 0; NP: 1, 1, 1; CONT: 1; (b) JOR: 2, 1; DEC: 2, 2, 1, 2, 1, 1; MES: 2, 1; CREUPRA: 0; NP:
1,1,2,2; CONT:7,1,1,2,2,1; (c)JOR: 1,1; DEC: 2, 1,1, 1, 1, 2, 1; MESL11;ICRE: 1; U: 1; NP:
2,1,3,1,1,1;CONT: 1,1,3,1,1, 2, 1.

-45 -



CAPITULO I: PERCEPCION DEL PATRON

a) 50
1 Etidpica
40 A === Neartica
== Neotropical
30 1 v Pgleartica
20 A
10
0 O 5 of & \
O 7 & E R W o
b) 50
— Etidpica
40 === Neartica
S == Neotropical
30 - § === QOriental
] =< Paleartica

Porcentaje de patrones R-A

50
C) = Australiana

40 | — Etidpica
=== Neartica
— Neartica-Neotropical

301 == Neotropical
zzzz Ocednica

20 1 === Oriental
=< Paledrtica

10 +

0 1

30?\ 0?/0 \}\?/6 O@?’ \)?P'S V\? CO$«

Fig. I1B.4. Distribucién de frecuencias relativds relaciones R-A observadas luego del
consenso en distintas regisr@ogeograficas (lace 1876); subconjtm(a) estricto,

(b) intermedio, y (c) laxo.

Tamafio de la muestra (de abajo hacia arriba): (a) JOR: 7, 3; DEC: 3, 1, 1; MES: 1; CRE: 1; UINHAT: O;
3; CONT: 1; (b) JOR: 2, 1; DEC: 1, 5, 1, 2; MES: 1, 1, 1; CRE: 2, 1; UPAT: 0; NR:31,CONT: 1, 1, 7,
1,4;(c)JOR:1,1;DEC: 1,1,2,2,3; MES: 1, 1, 2; CRE: 1; UPAT: 1; NP: 3,4, 1, 1; CONT: 2, 7, 1.
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INTRODUCCION

Los insectos poseen una rapida respuastariaciones ambientales (McGeoch
1998, Andersen et al. 2002), son el compbaeuantitativamente mas importante de
los ecosistemas terrestres, y son muy sensibles a los cambios climaticos (Wilson 1987,
Schowalter 2006). En consecuencia, la posicién de los ensambles de artrépodos
puede variar a través de gradientes altitudmédonde ocurren cambios en el climay la
vegetacion (e.g Davis et al. 1999, escaban Sudafrica, Brehm y Fiedler 2003,
polillas en Ecuador, Errouissi et al. 2004arabajos en los Alpes, Gonzéalez-Megias
2008, escarabajos en Esparfa, Chatzaki 208b, arafias en Grecia). En el NO de la
Patagonia argentina se ha analizado ebiaen la composicion de ensambles de
insectos en respuesta adaasion de una avispa exotidgegpula germanica
Sackmann 2005), a la presencia de fuego y ganado (Farji-Brener et al. 2002, Sasal
2009), y a través del gradiente de precipitacion oeste-este (Sackmann y Flores 2009),
pero no existen trabajos que analicenlmasen la composicién taxondémica y su
asociacién con variables amhtales a través de gradientes altitudinales.

En las montafias del noroeste de l@fania argentina ocurren fuertes cambios
ambientales con la altitud, que implican un @mento de la rigurosidad climatica, y el
pasaje de biomas boscosos a estepanio®kpaso de la provincia biogeografica
Subantartica a la Altoandirfaensu Cabrera y Willink 1973}l fuerte gradiente oeste-
este de precipitacion es uno de los princpalmtroles ecoldgicos de los cambios en la
vegetacion observados en la region (Paraekd. 1998), y explica la existencia de
montafias mas humedas, proximas a la cordide Los Andes, y mas secas hacia el
este. Por otra parte, también existen cambidentes en la vegetacion asociados al
gradiente altitudinal. Bre las especies lefioséiithofagus dombeytoihue) es una de

las preponderantes en las zonas mas blajdéss montafias, pero a medida que se
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asciendeNothofagus pumiliglenga) se torna dominamtAlrededor de los 1500-1600
m, la lenga toma forma achaparrada, y ardéa&ste limite se encuentra la estepa
altoandina. Ademas, en las zonas mgasde algunas montafias se encuentran
ambientes de matorral, y muchos de ellos posiblemente surgieron luego de severos
incendios que eliminaron el bosgiMonica Mermoz, Thomas Kitzberger,
comunicaciéon personal; ver Cabrera y Willi&73 para una descripcion mas detallada
de la flora y vegetacion regial). De esta manera, de la base a la cima de una
“montafia tipo” del NO de la Patagonia, ademas de percibirse cambios climaticos, se
presentan dos o tres zonasvegetacion fisondmicamente bien diferenciadas: matorral
(en algunas de ellas), bosquesgepa altoandina (Fig. 11.1).

En este capitulo se analizaron los camlgio la composicién de los ensambles
de coledpteros y hormigas en cinco montafe@sNO de la Patagonia. Especificamente,
se analizo si las zonas degegacion fisondmicamente diferestque se distinguen a lo
largo del gradiente altitudinal, se asooiracon cambios en la composiciéon de los
ensambles de insectos estudiados. Tamb&mvestigd cuan compartida es la fauna
entre las distintas montafas (¢,en qué dzeldis montafias esliadas comparten una
fauna regional?), y cuales variablesbéntales (clima, vegetacion, suelo) se
encuentran mas asociadas con los cambid¢es @mposicidn de ensambles de insectos.
Los analisis se hicieron pacaledpteros y hormigas de manera independiente, para
evaluar si ambos taxa se asocian daitama manera con los cambios ambientales
observados en el clima, la vegetacyodistintos aspectos de los suelos.

Asociacioneglimaticas

El incremento de la rigurosidad climaibacia la cima de las montafias impone
restricciones fisioldgicas para losettos (Mani 1968 hown y Nicolson 2004,

Hodkinson 2005). Dado que distintas especieglpn presentar diferentes niveles de
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tolerancia y adaptaciones a los cambiasdicos (Terborgh 1971, 1973), esto predice
un recambio altitudinal en la composigide especies en las cinco montafias
estudiadas.

Por otra parte, la disponibilidad de agasaun factor que afecta la diversidad y
distribucion de insectos (Gullan y Cedon 2005, Hodkinson 2005). Distintas especies
pueden tener diferentes requerimientos y/o ad&mes para subsistir en climas aridos
o0 humedos (Gullag Cranston 2005). Por ejemplo, dentro de los coledpteros, alrededor
del 50% de las especies Benebrionidae estan restringidas a ambientes aridos y
poseen adaptaciones morfoléas, fisioldgicas y etolégicamara regular el balance
hidrico (Watt 1974, Flores 1997). Dado que las cinco montafias estudiadas se
encuentran en un gradiente de precipitacieste-este, es espliele que la fauna
también difiera entre montafias “mas secas” y “mas humedas”.

Asociaciones con la vegetacion

Los patones de distribuim geografica de insectgplantas pueden ser
congruentes. Por ejemplo, a escala cential, las regiones biogeograficas para
América Latina que fueron definidas principalme en base a la vegetacion (Cabrera y
Willink 1973), coinciden con aquellas regamzoogeograficas propuestas mas tarde
basandose exclusivamente en la disition de insectos (Willink 1985, 1991). En
general, dicha congruencia usualmentamsapreta como lananifestacion de un
historia Unica signada por procesos de @spen causados por factores comunes; sin
embargo, a escalas de tiempo ecolodamntegridad de las asociaciones
biogeograficas puede mantenerse por efecfrelones de seleccion asociadas a la
existencia de gradientes ambientales Reggiero y Ezcurra 2003 para una discusion y
ejemplos). En la transicion entre distmtanidades biogeogréaficas pueden sucederse

cambios ecoldgicos importantes (e.g. gradiedliesaticos, cambios en la estructura y
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fisonomia de la vegetacion) que se sppeen a los efectos histéricos y actian como
barreras ecolbgicas para mantener latidad y diferenciacion de las unidades
biogeograficas (Ruggiero y Ezcurra, 2003).

Los cambios climaticos y en el tipo sigelos que se suceden en la transiciéon
subantarctica-patagonica se asocian a cangnida estructura y fisonomia de la
vegetacion (e.g. Paruelo et al. 1998) gadrian reflejarse en los patrones de
distribucion geografica de ins®s. Si esto es asi, sgpera encontrar diferentes
ensambles de insectos en el bosque yt&pasltoandina. Ademas, si los insectos
responden mas a las variaciones en la @eg®t que a los cambios climaticos que se
dan en el gradiente altitudinal, se espggra los cambios en la estructura de la
vegetacion que se dan en la base de afgomatanas (i.e., paso de matorral a bosque)
también afecten los ensambles de insectogsbleforma, si los insectos “siguen a la
vegetacion”, se espera encontrar ensanmthfesenciados entre los distintos ambientes
(matorral, bosque y estepa altoandina), y @sgecaracteristicas dada uno de ellos.

Asociaciones con el suelo

Distintas caracteristicas de los suadesasocian con diferencias en la
composicién de ensambles de insectos. Por ejemplo, en regiones de alta montafia de
Israel, la textura y el nivel de compactatde los suelos afectan la composicion de
especies de tenebriénidos (Krasnov y Shert®66). Diferencias ela composicion de
carabidos entre distintos habitats se atribwg/eneferencias por ciertos tipos de suelos
y grados de acidez en suelo (Hosoda 188fr 2003). En pastizales del norte de
California, la estructura tisuelo determina la composicion de especies de hormigas
(Boulton et al. 2005). De esta manera, caragtteais quimicas y estructurales del suelo
afectan la capacidad de diséa especies de insectosgastablecerse y sobrevivir

(Schowalter 2006). Suelos muy acidos puedentaf las funcionegel exoesqueleto y
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otros procesos fisioldgicopor lo que los insectos qles habitan requieren de
adaptaciones especiales (Chown y Nianl2004, Schowalter 2006). La presencia de
ceniza volcanica en los suelos aumenta su permeabilidad lo que motiva grandes
fluctuaciones en la humedad de los mismos, y esto podria requerir de un grado elevado
de adaptabilidad por parte de los inesajue los habitan (Kusnezov 1959). Sin
embargo, las cenizas volcanicas tambiénentan la fertilidad de los suelos
(Warkentin y Maeda, 1980), lo que podriadeecer de manera indirecta a los insectos
a través de su efecto benéfico sobre las @aft@r otra parte, la textura, salinidad y
humedad del suelo afectan faeferencias de oviposicidte las hembras de distintos
insectos; mientras que diferencias eteldura de los suelos pueden limitar la
capacidad de muchas especies para eXdoa@chowalter 2006). A lo largo de una
montafia se perciben diferencias en las caraticas de los suelos (no necesariamente
ligados a la altitud) por lo que sepdord su relacidén con los cambios en la
composicién de ensambles de coledpteros y hormigas.

Objetivo general

Conocer la estructura de los ensambdkesoledpteros y hormigas en montafas

del noroeste de la Patagonia argentyndeterminar su asociacion con factores
ambientales.

Objetivos particulares:

1) Describir los cambios en la compositide los ensambles de colebpteros y
hormigas a lo largo del gradiente altlinal entre las digitas montafias y
ambientes (matorral, bosque y estepa altoandina).

2) Explorar la asociacion de los ensanglden cambios en diferentes variables

ambientales.
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METODOS

Area de estudio

El estudio se realiz6 en cinco montaBigadas en el noroeste de la Patagonia
argentina, en el oeste de las provincias de Neuquén y Rio Negro, aproximadamente
entre 40° 30’ - 41° 2@, y 71° 15’ - 7145’ W, dentro del Parque Nacional Nahuel
Huapi (Fig. 11.2). Dicho Parque Nacioretharca 712.160 ha en una franja de unos 60
km de ancho por 170 km de largobsmla cordillera de los Andes.

El area de estudio se encuentra endadicion entre la provincia biogeografica
Subantértica y la Altoandina. En la pmogia Subantartica (dominio Subantartico,
Region Antértica; Cabrera y Willink 1978) clima es templado, con lluvias en
invierno, abundante nieve, y heladas cadotel afio. La temperatura media es de
aprox. 9,5°C, y la precipitacion disminuye fuentente de oeste a este (Cabreray
Willink 1973). En el limite con Chile la pcipitacion media anual asciende a los 4000
mm aprox., mientras que en la ciudad de Garlos de Bariloche ronda los 1000 mm
(Cabrera 1994). El bosque esta geneealie dominado por especies del género
NothofagusEspecies perennifolias coriib dombey{coihue) y coniferas como
Fitzroya cupressoide@lerce) caracterizan la zonasrtviosa del oeste, y especies
caducifolias com. antarctica(fiire),N. nervosgrauli) yN. obliqua(roble pellin), y
coniferas comdéraucaria araucangaraucaria) YAustrocedrus chilensigiprés)
caracterizan la zona mésica del este. Pomendee esta vegetacion en las montafias se
encuentran bosques y matorrales de altufd. ggimilio(lenga) yN. Antarctica
Alrededor de los 1500/1600 m, la lenga tdiorana achaparrada, marcando el limite
superior del bosque. El esto arbustivo es pobre, donde generalmente estan presentes
Chasquea culeo(cafa coliglie) y varias especies del géBenderis,entre otras.

Dentro del estrato herbacesmn frecuentes por ejempidstroemeria auregamancay),
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Osmorrhiza chilensjsCodonorchis lessoniMutisia spinosay M. decurrengCabrera
1994). En esta area existe tanto una geartidad de endemismos como una alta
rigueza de insectos fitéfagos asociadptaatas endémicas de los bosques australes
(Roig-Juiient et al. 2008), reflejada ppemplo en la gran diversidad de
Curculionoidea de la region (Morrone y Roig-Jufient 1995).

A partir de los 1600 m de altitud aproximadamente, la provincia Altoandina
(dominio Andino- Patagdnico, region dteopical; Cabrera y Willink 1973) aparece
como islotes dentro de la provincia Subaitar El clima es de alta montafa, frio y
seco, con precipitaciones en forma de n@geanizo en cualquier estacion del afio. Su
baja temperatura media estd compensadasatiias claros pda intensa radiacion
solar. Los vientos son muy fuertes, y el suelo es rocoso, pedregoso o arenoso,
generalmente suelto e inmaduro (Cabrera 19%vegetacién dominante es la estepa
herbacea o arbustiva, y presenta adaptasiarcondiciones xéricas extremas y a la
defensa contra el frio y el viento. Soaduentes las hierbas perennes con hojas en
roseta, y los arbustos rastreyolas plantas en cojin o en placas adosadas al suelo. Los
géneros mas comunes sdenecipNasauvia AcaenaPerezig Adesmiay Valeriana
(Ferreyra'y Ezcurra 1998). ki@ el momento no se heggistrado endemismos de
insectos en esta region (Roig-Jufient et al. 2008).

Seleccion de las montafas

Para abarcar la variabilidad regioriak cerros se seleccionaron en tres
posiciones diferentes del gradiente precgiita oeste-este. Con @bjeto de incluir
gradientes con al menos 10 sitios de muestreo (recomendado por Whittaker 2010) y que
abarcaran no menos del 70% de su exberaititudinal (critericadoptado por McCain
2009), los cerros fueron elegidos de adoa su altura maxima (al menos 1700

msnm), teniendo en cuenta también surgd@iones de accesibilidad. Las montafias
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seleccionadas fueron: Cerroldo (40°56’S, 71°20’0, prgitacion media anual en la
base: ~1220 mm, altitud de la cumbre: ~180Q0¢ Co. Challhuaco (41°13’S, 71°19'0,
1100 mm, ~2000 m) en el extremo este; Bayo (40°45’S, 786’0, 1650 mm, 1782
m) y Co. Lopez (41°05’S, 738’0, 1730 mm, 2076 m) en eéntro del gradiente de
precipitacion; y Co. La Mona (40°34'31°42’0, 1930 mm, ~1800 m) en el extremo
oeste (Fig. 11.2).

Seleccion de los sitios de muestreo

Los sitios de muestreo (estaciones) fueron dispuestos cada 100 m de altitud
desde la base hasta aproximadamenteria die cada cerro en lugares accesibles y
representativos de la vegetacion circundditérea de cada estén fue estandarizada
como una superficie de 10 x 10 m. laesros Pelado, La Mona y Challhuaco fueron
muestreados desde la base hasta la cufnb89% de su extensién altitudinal). En los
dos primeros se instalaron 11 estaciones de muestreo, y en el dltimo 12. En las
proximidades del cerro Bayo, el piso altituali mas bajo (800 m) se situdé dentro un
barrio privado parquizado y con fuertes alibtos antropicos. Por este motivo, se
decidié comenzar el muestreo a partilae900 msnm., donde el disturbio es mucho
menor. Asi, se abarcé el ~80% de stergion altitudinal, con 9 estaciones de
muestreo. En la primera visita al cerrgplez las condiciones climaticas no permitieron
acceder a altitudes mayores a 1800 m. Debido a esto, se decidié tomar ese limite como
el superior en los muestreos subsigtgenabarcando el ~78% de su extension
altitudinal con 11 estaciones de muestreotdal se dispusieron 54 estaciones, cuya
ubicacion permanecio constante a lo largoode &l estudio (enero de 2005 a marzo de
2007). La posicion geografica y la altitudckda estacion fueron registradas utilizando

un GPS (ver Apéndice IIA para mas detalles).
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Recoleccion de datos

Insectos.

En cada estacion de muestreo sealasbn 9 trampas de caida (‘pitfall’)
conformando un arreglo del tipo “ta-te-ti"trhmpas en los vértices de un cuadrado,
otras 4 en la mitad de cada lado, y una ulémal centro (Fig. Il.3a). Las trampas de
caida han sido ampliamente wildas para estudiar la fauggigea (e.g. Koivula et al.
1999, Gotelli y Ellison 2002, Sandersa¢t2003, Sackmann 2005, Botes et al. 2006,
2007, Ruggiero et al. 2009). La cantidad dewas con este tipde trampas depende
de la abundancia y del grado de movilidizdos individuos, por lo que resultan mas
efectivas para colectar especies act{&mnce y Niemela 1994). Sin embargo, cuando
el objetivo es comparar la fauna de distinttissi como en el caso de esta tesis, el uso
de trampas pasivas de cafdaulta adecuado (Scudder 2000).

Cada trampa consistié en un envase mlasnterrado al ras del suelo, de 9 cm.
de didmetro por 12 cm. de profundidfge contuvo una mezcla de agua con
propilenglicol diluido al 40%y unas gotas de detergente (Fig. I1.3b). El primero actia
como conservante y retarda la evaporadéma mezcla, y el segundo disminuye la
tension superficial, con lo que evita qus Iosectos capturados escapen de la trampa.
Dado que al sacar el vaso enterrado senaridisturbio en el suelo —lo cual puede
afectar la posterior captude insectos (e.g. cardbidosgideed et al. 1995)-, por cada
trampa se coloc6 una pote plastico dentrotde De esta forman el momento de la
recoleccion sélo fue necesario remover el goggerior, quedando el de abajo intacto y
reduciendo al minimo los potenciales dibtas sobre el suelo circundante. En cada
cerro, transcurrida una semana de la instatate las trampas se procedio a recolectar
el material capturado. Los potes plastipesmanecieron en el campo hasta la préxima

temporada de muestreo, pero fueron tappdos evitar la caidde insectos en el
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periodo de no recoleccién de los mismoscdtitenido de las 9 trampas de cada sitio

fue colado en el campo con un colador de malla fina, guardado en un frasco con alcohol
etilico al 80%, que fue rotulado y trasalo al laboratorio para su posterior

procesamiento. Las trampas fueron activaad periodos: enero y marzo de 2005, y
enero y febrero/marzo de 2006 (referido de ahora en mas como marzo de 2006). En
total se instalaron 1944 traas (486 por periodo).

Identificaciones taxondmicas.

Todas las muestras se procesaron lgja (Leica MZ 7.5). En una primera
instancia, se separaron los coledpterostamigas del resto bdmaterial colectado
en las trampas. Luego, las hormigas fuerentificadas a nivel de especie utilizando
las claves de Kusnezov (1953, 1959), jurda las colecciones de referencia
disponibles en el Laboratorio Ecotono. lamdedpteros fueron separados en familias
utilizando las claves de Borror et al. (1992)vhite (1983), y luego en morfoespecies a
partir los caracteres morfologicos tipicamente usados para la determinacion de cada
grupo. La estimacion de la biodiversidad a palita utilizaciorde morfoespecies ha
sido puesta a prueba con residts satisfactorios en estudibes invertebrados terrestres
(Oliver y Beattie 1993, 1996 a, 1996b, Beatti@liwer 1994, Pik et al. 1999). Una vez
separado el material en morfoespeciesesarrio al asesoramiento de varios
especialistas para identificar el material\eehde especie, y/o pala confirmacion de
la correcta separacion en morfoespecies §gradecimientos). Debido a la enorme
abundancia de Staphylinidae (@apitulo 1), la complejidad de su clasificacion
debido a su pequeiiisimo tamafo (la mayoriaama 1 mm de ancho y 4 mm de largo),
la ausencia de especialistas en el pdss dyficultad para contactar especialistas de

otros paises, estos coledpteros ndignon ser identificados a nivel de
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especie/morfoespecie. Por lo tanto, eraladlisis de composicidon de especies de
Coleoptera que se describeneste capitulo se excluy6 aslmdividuos de este grupo.

Confeccion de colecciones ysimo actual de las mismas.

A partir del material identificado de hoigas y coledpteros se confecciond una
coleccién de referencia que actualmentersaientra en el lbaratorio Ecotono del
Centro Regional Universitario Bariloche, Universidad Nacional del Comahue. La gran
mayoria de los ejemplares de Curculitz@ fueron donados a la coleccién de la
Facultad de Ciencias Naturales y Museo dériaversidad Nacional de La Plata. Parte
de los Tenebrionidae, Scarabaeidae saBidae, fueron donados a la coleccién del
Instituto Argentino de Inva@igaciones de las Zonasidas (IADIZA) del Centro
Regional de Investigacioae€Cientificas y Tecnologas de Mendoza (CRICYT).

Estimacién de variables ambientales.

En las mismas estaciones de muestreo donde se colectaron los insectos, se
estimaron los valores para distintas variables ambientales:

Variables climaticaslLas variables estimadas fueron temperatura minima diaria
(TMIN), variacién en la temperatura dia(lBVAR) y grado de insolacion de la ladera
(INSOL).

Temperatura — En el centro de cad@aei$n de muestreo se colocd un sensor
de temperatura (HOBBO H8 logger Onsetpuiter Corporation, MA, USA) que tomo
registros cada 2 horas. Cada senson@atd sobre un soporte fijo de madera a
aproximadamente 2 cm del suelo. Para eyit@r los aparatos se dafiaran con la lluvia,
en el extremo superior del soporte slcd una bandeja plastica a modo de “techo”
(Fig. 11.4). Durante el verano del primgia(2005) los sensores permanecieron en el
campo desde la primera a la Gltima visitzada cerro (aproximadamente 2 meses). Los

sensores fueron retirados del campo en el etoiierno para evitar su dafio, ya que en
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el otofio suelen caer fuertes lluvias y emelerno la mayoria de las estaciones de
muestreo quedan cubiertas por la nidveesar de estos recaudos, algunos sensores
sufrieron dafios, ocasionando la pérdida pheociatal de registros de temperatura en
las estaciones donde fueron instalados. Dedbielsto, para minimizar la probabilidad
de ausencia completa de datos por edtaal segundo afio de muestreo (2006) se optd
por colocar los sensores el diaapertura de las trampas, y retirarlos al momento de la
colecta de las muestras (1 semana mas tdddedsta manera se obtuvieron registros de
temperatura para todas las estaciones, si#oode las 2 semanas concordantes con los
periodos de captura en cada cerro. Pararardjos registros de temperatura se decidio
volver a colocar sensores al afo sigui¢B@®7). En esta oportunidad para maximizar
la toma de datos y minimizar la ruptura de los sensores, estos Ultimos fueron retirados
del campo cada aproximadamente 15 dias, mtoren el cual fueron reemplazados
por otros sensores. Este sistema de “rotade sensores” permitié obtener registros de
temperatura de aproximadamente un mesdiorgara cada estacion de muestreo. La
cantidad total de dias por estacion de muestnegue se registré la temperatura a lo
largo de los tres afios se presenta é&péhdice IIB. De los datos registrados por los
sensores durante los tré®a se extrajeron, para cada estacion de muestreo, la
temperatura maxima y minima de cada diga#ir del promedio de las temperaturas
minimas se calculé la temperatura miaimedia (T.MIN). La variacion de la
temperatura diaria (T.VAR) fue calculadassayendo dia a dia la temperatura minima
de la maxima, y promediando esos valores.

Insolacién — Se registré con un GPS lgeptacion geografica de la ladera de
cada estacion de muestreo. A partir de gstered una variable ordinal INSOL donde

insolacion N>NO>NE>W>E>SO>SE>S.
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Variables de la vegetacioBe estimd la cobertura vegetal, la biomasa de
hojarasca y la riqueza @species de plantas.

Cobertura vegetal — Debido a queithias, arbustos y arboles pueden
representar recursos diferentes para lostosela cobertura vetg# fue discriminada
en esas tres formas de vida. Para estimagbartura de hierbas devidié la parcela en
4 cuadrantes. En cada uno de ellos sedal azar un marco de 50 cm por 50 cm
grillado en 25 celdas y se contd el numergudéas ocupadas por hierbas. El valor de
la variable (COB.HIERB) se calculé comoparcentaje de cobertura de hierbas por
metro cuadrado a partir de la suma de ldggrocupadas en las 4 tiradas. La cobertura
del estrato arbustivo (COB.ARBU) se calcuiédiante estimacion visual. La medida
de esta variable fue ajustada cada vez qwesgaron las estaciosale muestreo a fin
de mejorar su estimacion. Para estimaolzectura arborea se dilid la parcela en 4
cuadrantes; en cada uno de ellos se tonyguato al azar y se midié la cobertura del
dosel utilizando un esferodensiometro. El vale la variable (COB.ARBO) se tomo
como el promedio de los 4 puntos.

Biomasa de hojarasca — En cada estacion de muestreo se instalaron 9 trampas
de caida para capturar los insectos. Para esto fue necesario remover la hojarasca del
lugar donde se instalé cada trampa. Dicha befa fue transportadlaboratorio en
bolsas de papel, secada en una estufa®@gfor 3 dias, y pesada para estimar el peso
seco de hojarasca (HOJAR).

Rigueza de especies de plantas$e registro la identidiede plantas vasculares,
y se las clasific6 como arboles, arbustosestd@s segun la descripciéon de su habito en
Ezcurra y Brion (2005). Cuando no fue positkdgerminar las especies a campo, se

tomaron muestras para su posterior deteaoidm en el laboratorio. Para cada sitio se
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computo el total de especies de hierfiRiQ.HIERB), arbustos (R.ARBU) y arboles
(RIQ.ARBO).

Variables del sueld.os suelos fueron caracteasidos segun su pH, nivel de
vulcanismo, textura, cantidad de mateniganica, humedad, densidad aparente y
porcentaje de gravas.

Para determinar el pH, la textura, cantidad de materia organica y la humedad, en
cada estacion de muestreo se extrajeron masede los primeros 10 cm del suelo en
tres puntos al azar. Con estas tres mues&&srmo una Unica muestra compuesta, de
la cual se tomaron porciones que fueron sometidas a diferentes andlisis.

pH y nivel de vulcanismo — Los anadisle pH fueron realizados en el
laboratorio de Quimica de la Universidaddibnal del Comahue. Para cada estacion, se
calculo el pH en agua (PH.H20) poteleninacion potenciométrica, relacion suelo:
agua - 1: 2,5 (Thomas 1996), y el pH fluoruro de sodio por determinacion
potenciométrica, relacion suelo: soluciorFN&:50 (Blakemore et al. 1987ay b). A
partir de los valores de pH en NaFpselo determinar si se trataba de suelos
volcanicos. De esta manera, se clasiéidos suelos en tres tipos (PH.VOLC):
volcanico(cuando a los 2 minutos el phmetro oivalores mayores o iguales a 9.3),
volcénico levgcuando no se registraron valemayores o iguales a 9.3 a los 2
minutos, pero si luego de 60 minutos)qg/ volcanico(cuando aun luego de 60 minutos,
los valores de pH en NaF fueron menores a 9.3).

Textura y materia organica — Los anélide textura y materia organica fueron
realizados en el Laboratoréte suelos del INTA, Bédoche. Para cada sitio se
determind por sedimentacién el porcentajadma, limo y arcilla, utilizando el método

de la pipeta (Klute 1986) 3egun su proporcion relativa asignd la clase textural del
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suelo (TEXTURA). El porcentaje de matenrganica (%oMO) se calcul6 por el método
de diferencia de peso y ataquan agua oxigenada (Klute 1986).

Humedad — La humedad del suelo senegtimediante el método gravimétrico.
Primero se pesaron las muestras colectadas campo para obtener su peso himedo,
luego se secaron en una estufa a 105°Q@4#édwras. Estando secas y frias, se volvieron
a pesar para obtener su peso sectwmedad porcentual se calculé como: %HUM=
[(Peso Humedo-Peso Seco)/Peso seco] x 100.

Densidad aparente y porcentaje de gravasn tres puntos al azar dentro de
cada estacion, se introdujo cifindro de volumen conocido y se extrajo la cantidad de
suelo que se alojo en el mismo. Las nttassse conservaron separadas en bolsas
herméticas dentro de la heladera hastafgei®n secadas en una estufa a 105°C por 24
horas. Una vez secas fueron tamizadas (pofnur) para separar las gravas de las
particulas mas pequefias. Se determiqpisd de la porcidde particulas mas
pequefias, y se utilizé para calcudensidad aparente como: DA = Peso
seco/Volumen del cilindro. De esta manera, valores mas altos de DA se relacionan con
suelos de mayor compactacion. El valor de la variable (DA) se tomd como el promedio
de las 3 muestras. A partir de las particulés grandes se calcul6 el porcentaje de
gravas = peso de gravas/peso total dedastra. La variable (%0GRAVA) se calcul6
como el promedio de las tres muestras.

Pendiente topografica — Se mid&édpendiente (PEND) utilizando un
clinometro de manufacturacion casera.

Analisis de datos

Coleopteros y hormigas fueron estudiadesnanera independiente. Para cada
uno de los grupos, a partir de los indivds identificados en las trampas, se

confeccion6 una matriz basica de datos en lssquegistré por estacion de muestreo la

-62 -



CAPITULO II: COMPOSICION DE ENSAMBLES

identidad de las especies presentesaplandancia de individuos por especie. La
abundancia de cada especie se calculé sunmrgimdividuos capturados a lo largo de
los cuatro muestreos.

Identificacién de los ensambles.

A partir de la matriz dabundancia de individuos pespecie y sitio, se realiz6
un analisis multivariado de comunidadgeiizando el programa PRIMER v5.0 (Clarke
y Warwick 2001). Previo a los andlisis, lauadancia fue transformada con raiz cuarta,
para pesar de manera equitativa la inflieetento de especies muy abundantes como
raras (Clarke y Warwick 2001¢.on los datos transformados se construyé una matriz
de indices de similitud de Bray Curtis (Bray y Curtis 1957) que se utiliz6 para los
analisis que se detallan a tionacion. Se realizé un andligle agrupamiento (“Cluster
Analysis”), donde los sitios mas similares ergf en cuanto a la identidad y abundancia
relativa de las especies se unen de a parEsmea secuencial para formar grupos. Este
procedimiento continlia hasta que totsssitios se encuentran agrupados
jerarquicamente en un unico dendograma. Ademas, se condujo un analisis de similitud
(ANOSIM), para determinar la existenda diferencias significativas en la
composicién de los ensambles, tanto entre cerros como entre habitats. ANOSIM
produce un estadistico R, que es una medida distancia absoluta entre grupos. Un R
positivo y cercano a 1 implica disimilitwhtre grupos; mientras que un R cercano a
cero indica alta similitud entre grupos. Pararaiar graficamentias relaciones entre
los sitios y el analisis de ordenamignge realizé un escalamiento multidimensional
amétrico (MDS). Esta técnica de ordenambd no paramétrica representa los sitios
como puntos en un espacio de dos dimensiatende sus distancias relativas estan en

la misma secuencia de ordenamiento que sus similitudes relativas.
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Especies indicadoras.

Se identificaron las especies cardstiras (especies indicadoras) para cada
habitat y cerro, utilizandel Método del Valor IndicaddiindVal; Dufréne y Legendre
1997). Este método evalla el grado (medidp@centaje) con el cuél cada especie
cumple con el criterio de especificidad (esie encontrada Unicamente en un grupo de
sitios en particular) y fidelidad (frecuencla aparicion de la especie dentro de ese
grupo de sitios) para cada agrupamientgities, comparado con todos los sitios.
Cuanto mayor es el IndVal de una espetiayor es la espeaifdad, la fidelidad y
representatividad de dicha especie paraeterminado grupo de sitios. Utilizando la
matriz de abundancia de las especies paaa sitio, se calculdara cada especie el
IndVal y su significan@ estadistica mediante un procedimiento de 999
aleatorizaciones (lfréne y Legendre 1997). Una especie fue indicadora de un
habitat/cerro cuando su IndMVale mayor a 25% (corte arbitrario utilizado por Dufréne
y Legendre 1997) y significatd cuando present6 una p<0.05.

Asociaciones entre la composinitaxondmica y variables ambientales.

La relacion entre la composicion de éspecies con variables ambientales se
evalué mediante un analisis de cop@sdencia candnica (CCA) con el programa
CANOCO v4.5 (ter Braak y Smilauer 2002) r®astos analisis se construyd una
matriz (especies x sitios) donde se regigtrébundancia de cada especie en cada uno
de los sitios (siendo cero &s sitios donde la especie no estuvo presente); ademas, se
elabordé una matriz de variablambientales, con los valoms cada variable por sitio.
Siguiendo las recomendaciones de Lep3 y $milé2003), para minimizar el efecto de
las especies muy abundantes, la malkeizspecies fue transformada aplicando
logaritmo (y'=log (y+1)). La significancia da variacion explicaal por cada variable

ambiental fue analizada con el método decegda “stepwise”, utilizando la prueba de
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permutaciéon de Monte Carlo (999 permutacg&)nkas variables ambientales que se
incluyeron en el modelo fueron: T.VAR,MIN, INSOL, COB.HIERB, COB.ARBU,
COB.ARBO, HOJAR, RIQ.HIERB, RIQ.ABU, RIQ.ARBO, PH.H20, PH.VOLC,
TEXTURA, %MO, %HUM, DA, %GRAVA,PEND. Dado que las variables
ambientales fueron medidas en distintas wedaprevio a los analisis todas ellas

fueron centradas y estandarizadas.

RESULTADOS

COLEOPTEROS

En total se colectaron 12.365 coledptggis considerar a los Staphylinidae)
pertenecientes a 52 familia8g1 especies/morfoespecigara una descripcion mas
detallada veCapitulo Ill, y para el listado de las espesfimorfoespecies ver Apéndice
1IC).

Patrones de variacidon espacial en la composicién de los ensambles.

El andlisis de agrupamiento de st{€luster) de acuerdo al grado de similitud
de sus ensambles reveld que los coledpta@socian al macro4biéat, pero de una
manera diferente a la planteada al inab&este trabajo. Un primer grupo estuvo
compuesto por los sitios gienecientes a la estepa altoandina de los cerros mas
hamedos (La Mona, Bayo y Lépez). El siguiente grupo lo conformaron sitios de la base
de los cerros Challhuaco y Pelado (matasealo) y los ambientes altoandinos de esos
mismos cerros. El grupo restante reuniosasitios de bosque de todas las montafias,
junto con los matorrales de las montafias mé@medas. Estos ensambles de coledpteros
permitieron identificar los siguientes sitioslicadores de cambios en la vegetacion:
altoandino humedo (AaH, N=8), altoandianatorral secos (AaS+MS, N=10), y

bosque + matorral himedo (B+MH, N=36; Fig. I1.5).
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El andlisis de similitud (ANOSIM) cooboré los resultados anteriores (Tabla
Il.1a). Se encontraron difereias significativas en la composicion taxonémica de los
ensambles de coledpteros entre alguno®séhumedos” y “secos’pero los valores
de R fueron bajos. En cambio, la disimilitiug muy alta entre habitats (Tabla Il.1b),
encontrandose la mayor diferencia entrB-eVIH y AaH. Estos resultados también se
reflejaron en el escalamiento multidimensional amétrico (MDS). No se distinguieron
agrupamientos a nivel de cerro (Fig. ll.Ga)entras que se observaron tres grupos bien
definidos correspondientes con lofedentes habitats (Fig. 11.6b).

Especies indicadoras.

No se encontraron especies carastieas del cerro Lopez, unas pocas
caracterizaron a los cerros Pelado, Bayo Ji@haco, mientras que el cerro La Mona
mostré una fauna mas distintiva repreada por una mayor cantidad de especies
caracteristicas y altos valorés IndVal (Tabla I1.2). Puedadvertirse la ausencia total
o parcial de especies indicadoras deta€hallhuaco en los cerros mas humedos
(valores 0/0 de la Tabla 11.2). A su vez, earide las especies mas caracteristicas de los
cerros Bayo y La Mona, no fueron encodtta en los cerros mas secos. Estos
resultados refuerzan lo sugerido por los Itaglos anteriores que distinguen la fauna
entre “cerros humedos” y “cerros secos”, aunga puede descartarse que la ausencia
de registros de alguna especie se debadosf del muestreo. En general, los valores
indicadores fueron bajos (<50%) p&vdos los cerros, denotando una baja
especificidad y fidelidad das especies a los cerros.

Los altos valores indicadores de las especies caracteristicas de los distintos
habitats (>50%) revelan la presencia defanaa distintiva de cada uno de ellos (Tabla
11.3). Aproximadamente un 20%, 15% y 8% dg démpecies totales presentes en el AaH,

AaS+MS, y B+MH respectivamente, fueron caracteristicas de dichos ambientes. Las
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especies mas caracteristicas del A4S+ del B+MH practicamente no fueron
registradas en el AaH. Por otra paviajas especies inthdoras del AaH no se
encontraron en los otros dos ambientes cihifiente estos resultados podrian deberse a
efectos de muestreo, dados los altos valoisadores de las espes respecto de los
hébitats.

Asociaciones entre la composicitaxonémica y variables ambientales.

En el andlisis de correspondenciadaica (CCA) los dos primeros ejes en
conjunto explicaron aproximadamente un ted®da variacion efa relaciéon entre las
variables ambientales y las especies [@#bda). El primer eje representd
principalmente un gradiente ambientaladenento de la DA, el %GRAVA, y la
T.VAR, y de disminucién en la COB.ARB®eparando los ambientes de B+MH, de
los de estepa altoandinanatorral seco. El segundo ejéuws® asociado principalmente
con la disminucién de la RIQ.ARBO (Tahladb y Fig. 11.7). Los sitios en el AaH, se
asociaron a baja T.MIN. duellos en AaS+MS se caragtaron por altos T.VAR y
PH.H20. Los sitios en B+MH prestaron menor DA y %GRAVA, y mayor
COB.ARBO que los dos grupasiteriores (Fig. 11.7).

Los patrones de variacion altitudinallde variables ambientales analizadas se
presentan en el Apéndice IID.

HORMIGAS

En total se colectaron 35.056 hormigaseoas, pertenecierga 8 géneros y 15
especies (para una descripcion mas detallad@agitulo I, y para el listado de las
especies ver Apéndice IIE).

En 4 estaciones de muestreo: Co. Lopez 1500 m y Co. Pelado 1400-1600 m, no
se registro la presencia de hormigasmaelo que estos sitios fueron excluidos de los

analisis de composicion. Cabe destacar ademas, que en altitudes similares de los cerros
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La Mona y Challhuaco, se encontraron npegos individuos losuales pertenecieron,
en cada caso, a una solaexsp (La Mona 1500m, 3 indiv. degamponotus
distinguendusChallhuaco 1500m, 1 indiv. d@rymyrmex tenér

Patrones de variacién espacial en la composicién de los ensambles.

El analisis de agrupamiento mostré ensambles diferentes en el bosque y la
estepa altoandina, mientras que los etdes de matorral no fueron homogéneos,
agrupandose con los otros ambientes (Fig. 11.8). Ademas, los ensambles de montafias
“secas” no se separaron de los de montafias “hiumedas”. Nuevamente, los habitats
planteados al inicio del trabajo no seegfton exactamente en la composicion de las
especies, por lo que los andlisis que gigyee impliguen comparamies entre habitats
seran realizados teniendo @renta los grupos evidenciadms el andlisis de Cluster.
Estos fueron el grupo Aa+M (N = 16; Fig.8) que reunié todos los sitios de ambientes
altoandinos con dos sitios de matorral@efro Pelado; el grupo B+1M (N=25), que
reunio casi todos los sitios de bosque debl@erros, mas un sitio de matorral del Co.
Challhuaco; el grupo M+B (N=8): sitios deatorral de los cerros Lopez y Challhuaco,
y los de bosque de esos mismos cerros, que no se incluyeron en el grupo B+1M. El
“grupo” S correspondié a una estacion de nmeesdonde se registré una sola hormiga,
por lo que fue descartado de los analisis.

El ANOSIM corrobord la alta similitud ela composicién faunistica de los
cerros (Tabla 11.5a); solse encontraron diferencias significativas —aunque
relativamente bajas- entre el cerro Lépelns cerros Bayo y La Mona (Tabla 11.5a).
Por el contrario, la similitud faunisticatemlos grupos de sitios (Aa+M,B+1M,M+B)
sugeridos por el analisis de Cluster fue lfagbla I11.5b). Estos resultados se reflejaron

graficamente en el escalamiento multidimensional amétrico (MDS), donde no se
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distinguen agrupamientos a nivel de céfg. 11.9a), mientras que se advierten
diferencias entre los grupos Ad, B+1M y M+B (Fig. 11.9b).

Especies indicadoras.

El andlisis de especies indicadoras mibgtie tanto la cantidad de las mismas
como sus IndVal fueron mayores paradospos (Aa+M, B+1M WM+B) que para los
cerros (Tablas 11.6 y 11.7) denotando unayamraespecificidad y fidelidad de las
especies respecto de los ambientes quesdeerros. No se encontraron especies
caracteristicas del cerro Challhuaco, migntjue la especie indicadora del cerro
Pelado no estuvo presente en los cerros “mas humedos” (Lépez, Bayo y La Mona,;
Tabla 111.6). Las especiesdicadoras del grupo B+1M fimado casi exclusivamente
por sitios de bosque, no estuvieron preseatelos sitios que conformaron el grupo
Aa+M, mayoritariamente compuesto por ambesrde estepa altoandina (Tabla 11.7).

Asociaciones entre la composicitaxonémica y variables ambientales.

En el andlisis de correspondencandnica (CCA) los dos primeros ejes
explicaron en conjunto casi un 60% de &eidn en la relacion entre las variables
ambientales y las especies (Tabla Il.8a)pifither eje represém principalmente un
aumento de la COB.ARBO y %MO, y udsminucién del DAy PH.VOLC, y separo
el grupo B+1M de los otros dos (Tabla8b y Fig. 11.10). El segundo eje se asocid
mayoritariamente a una disminucion en I&0L y T.MIN. Las estaciones de muestreo
gue conformaron el grupo B+1M se asooima ambientes de baja DA, PH.VOLC e
INSOL, y alto %MO, COB.ARBO, %HUM y MIN. La separacién entre los otros dos
grupos fue mas difusa. La mayoria de d$dios perteneciergeal grupo Aa+M se
asociaron a baja T.MIN y alta DA. El redde los sitios del grupo Aa+M, junto con los

del grupo M+B, presentaron mayor T.MIN e INSOL que los anteriores.
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DISCUSION

Tanto para coledpteros compara hormigas, la composicion de los ensambles
estuvo mas asociada a los diferentes ambientes que a los cerros. Estos ensambles se
asociaron a cambios ambientales finosp fueron simplemente una respuesta a
cambios fisondmicos de la vegetacién. Los resultados muestran que distintos ensambles
de coledpteros y hormigas se asocian ctaratites caracteristicas de los suelos,
condiciones de temperatura y cobertura tegpie exceden a las zonas de vegetacion
tipicas de Patagonia (matorral, bosque, e¥igypa son facilmentdistinguibles por el
0jo humano.

La fauna de bosque de coledpteros fuglar entre los cerros, pero existieron
diferencias entre la faursdtoandina de montafias “humedas” y “secas”. De esta
manera, el ambiente altoandino no puede considerarse como una zona de vegetacion
homogénea para los coledpteros. Resultaniogares fueron hallados al estudiar la
composicién de la flora altoandina en moatafe los sectores este y oeste del Parque
Nacional Nahuel Huapi (Ferreyra et al. 1998)cidal| este (mas arido) la riqgueza de
especies de plantas fue mayor que haaeste (mas humedo) )y identidad de las
especies también varid. Las autoras segiéactores histdros, orograficos y
climaticos actuales como determinantes dallferencias encontraslan la flora (ver
Ferreyra et al. 1998). De esta forma,dokedpteros podrian &s respondiendo a los
mismos factores que las plantas, o lasrélifeias en la composicion de sus ensambles
podrian deberse a asociacioneslaadentidad de la flora.

Los ensambles de coledpteros fueronrdiiées entre el bosque y la estepa
altoandina. Sin embargo, las diferencias etolaposicion de las especies de dichos
tipos de vegetacion respecto del matduaron mas difusas. Los ensambles de

matorral se asemejaron a los de estdfmandina o bosque dependiendo de la
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ubicacion de la montafia en el gradietgeprecipitacion. En las montafias “secas”
(Pelado y Challhuaco), la composicion faunistica de los matorrales situados en la base
fue similar a la de la estepa altoandsitaada en la cima. En cambio, ensambles de
matorrales del cerro Lopez (Gnico cerro “humedo” con presencia de matorral),
resultaron mas similares a ensambles dgqumsEs probable que los matorrales que se
encuentran en la base de las montaSasdiadas hayan surgido luego de severos
incendios que eliminaron el bosque (Mermoz, M y Kitzberger T., comunicacién
personal). Después de un incendio, los camipi@sse producen en el habitat modifican
recursos y condiciones fundamentales para los insectos como las caracteristicas del
alimento, los sitios para forrajear y anidas refugios, etc. (Andersen 1991, Swengel
2001). De modo que las nuevas condicignesden ser mas aptas para insectos
diferentes a los habitantpse-fuego. De hecho, la composicién de ensambles de
insectos pre- y post-fuegtfiere (e.g. Farji-Breneet al. 2002, Sackmann y Farji-

Brener 2006). Es posible que la similitud estructural entre un bosque quemado y un
area de estepa (e.g. en tdbertura de la vegetaciéon), sumada a la buena capacidad
colonizadora de los cole6pbar (Borror et al. 1992hayan permitido a la fauna

altoandina invadir el nuevmabitat, tanto en montafias “secas” como “humedas”. Dado
gue la recuperacion del bosque es menos probable en sitios donde las condiciones de
humedad son bajas (Veblen et al. 20@8rmoz 2006), el distinto grado de

recuperacion en montafas “secas” y “huasdgodria ser la causa de las diferencias
encontradas entre los ensambles de ambosdgaosatorral. La mayor persistencia de
ambientes de matorral en montafias mas secas, explicaria la similitud de su fauna con la
altoandina. Si esta fuera la historiacdonizacidn, entonces los coledpteros estarian

respondiendo a cambios estructurales erdgetacion. Sin embargo, esta interpretacion
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es altamente especulativa y debe tomarse con cautela. Son necesarios futuros trabajos
para poner a prueba estas ideas.

La composicién de ensambles de hormigas no reflejé los mismos ambientes que
la de coledpteros. Los ensambles de hormigas fueron diferentes entre el bosque y la
estepa altoandina. Sin embargo, no s@minaron diferencias consistentes en la
composiciéon de los ensambles entre ambiadganatorral y estegatoandina respecto
de la ubicacion de las montafias en el gradide precipitacion. En el noroeste de la
Patagonia, coledpteros y hogas han mostrado diferencias en su respuesta al fuego
(Sackmann y Farji-Brenner 2006), y en susqas de variacion en la diversidad a
través de gradientes ambientales @ackmann et al. 2006, Ruggiero et al. 2009,
Fergnani et al. 2010). Estteabajo aporta mas evidencias acerca de la respuesta
diferencial de ambos taxa a variaciones ambientales. Hormigas y coledpteros no
deberian incluirse entonces en un solggrindicador de cambios ambientales, sino
gue deberian emplearse por separgdta informacion complementaria puede
eventualmente ser Gtil para desarrollar estrasede conservacion en el noroeste de la
Patagonia.

La diferenciacion de los ensamblesCideoptera se asocié con cambios en
diferentes variables ambientales. Las egsede ambientes altoandinos de montafias
“himedas” se asociaron con temperaturasmds diarias mas extremas que aquellas
de los mismos ambientes y los matorrales de montafias “secas”. A su vez, en estos
altimos, la variacion en la temperatura diaria fue mayor. Estas diferencias en la
temperatua podrian ser laspessables de las diferences la composicion de los
ensambles entre ambos “tipos deatidino”. Por ejemplo, en Sudafrica la
estructuraciéon de los ensambles de Scarabaeinae estuvo determinada principalmente

por variaciones climaticas (Davisat 2008). Los ensambles de Coleoptera en
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ambientes de bosque y matorral hUmedo se asociaron con menores niveles de
compactacion, porcentaje de gravas y pHsdelo que los de ambientes altoandinos y
de matorral seco. Dado que muchos de Itdess inmaduros de Coleoptera presentan
vida subterranea (Gullan y Cranston 20@belos mas compactos, con mayor pH 'y
cantidad de gravas podrian complicar la construccion y el mantenimiento de nidos y/o
la supervivencia de las larvas de divemssygecies de coledpteros, llevando a una
distincién de los ensambles de insectos.d®ar parte, dichasaracteristicas podrian
afectar a los insectos por medio deefecto sobre las comunidades de plantas
(Hodkinson 2005). De todos modos, una gramepde la variacioen la composicion

de los ensambles de Coleoptera no pudesaicada por las vables ambientales
medidas, por lo que deben existir otrosdees -no medidos entesestudio-, que son
importantes en determinar lamaposicion de estos ensambles.

Para las hormigas, las asociaciones entre las variables ambientales y los
distintos grupos fueron mas complejas. Las especies de bosque que conformaron el
grupo B+1M se asociaron a sitios con meneplacion y mayor humedad que aquellas
especies del grupo M+B (i.e., especiesaldginos matorrales y bosques de los cerros
Pelado y Challhuaco). Altos niveles de humedad en el suelo en sitios de baja insolaciéon
impiden el desarrollo de muchas especiesatenigas y limitan su actividad forrajera
(Brown, 1973). Una posibilidad es que las especies del grupo M+B sean altamente
sensibles a dichas caracteristicas del ambigrfee esa sea la causa de la segregacion
espacial.

La ausencia de ensambles de espexeacteristicos de cada cerro permite
hablar de una fauna regional de montafatpata coledpteros como para hormigas, y
avala el analisis conjunto de los datagfisgados para cada gradiente local. Los

diferentes ensambles se asociaron a cananiisentales relaciodas con la cobertura
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vegetal, la temperatura y ciertas cagdisticas de los suelos, mostrando que los

insectos perciben ambientes a un nivel delldemas alto que el ojo humano (Kaspari

y Wieser 1999, Farji-Brener at. 2004). Esto advierte s@bla necesidad de tener en
cuenta variaciones a escalas menores quellas reflejadas por el macro-habitat en
futuras estrategias de conservacion de estgmgr Por otra partég diferencia en la
composiciéon de especies de Coleopteitada entre ambientes altoandinos de

montafias “secas” y “humedas”, sumado a resultados similares encontrados en la flora
altoandina (Ferreyra et al. 1998)lantea el interrogante selsi en el noroeste de la
Patagonia argentina se puedenitificar un inico ambientdtoandino. Futuros estudios

en otros taxa que abarquentiditos puntos en el gradierde precipitacion oeste-este

serian un gran aporte en este sentido.
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TABLAS

Tabla Il.1. Analisis de similitud (ANOSIM) de ensambles de coledpteros, (a) factor:
cerro; (b) factor: habitat. Ha diagonal superior se muem los valores de R, que
reflejan el grado de sepaion de los ensambles en bada composicion de las

especies de coledpteros. Valores de Rarers a 1 indican baja similitud. En la

diagonal inferior se muestrarsl@alores de p (los significativos se resaltan en negritas).
AaH: altoandino humedo, AaS+MS: altalimo y matorral secos, B+MH bosque y
matorral humedo.

a)

Lopez Pelado Bayo La Mona | Challhuaco
Lépez 0.037 0.088 0.155 0.211
Pelado 0.217 0.205 0.294 0.061
Bayo 0.107 0.011 0.063 0.368
La Mona 0.018 0.001 0.143 0.425
Challhuaco 0.005 0.138 0.003 0.001

Cerro global R=0.197, p=0.001

b)

AaH AaS+MS | B+MH
AaH 0.854 0.952
AaS+MS 0.001 0.893
B+MH 0.001 0.001

Habitat global R=0.919, p=0.001
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Tabla II.2. Detalle de las 5 especiesa®edpteros (cuando presentes) mas
caracteristicas de cada cerro. Los valordsidéal (valor indicador) se expresan en
porcentaje, y representan ehdo de especificidad y fideld de la especie al cerro.
Para cada cerro se especificéothl de especies indicadsrencontradas (TOT). Para
cada especie se reporta su abundancia deetias distintos cerros y el nimero de
sitios por cerro en los que estuvo presente (e.g., se encontraron 25 individuos de
Cylydrorhinus sp. M2n 4 sitios dentro del cerro Peladipdos los valores de IndVal
resultaron significativos con un p<0.05. Espeti¢sles registradas por cerro: Lopez:
130; Pelado: 131; Bayo: 129; Mona: 166; Challhuaco: 99.

Abundancia de la sp./ # de sitios en los que se
IndVal la encontrd

(%) M1 M2 M3 M4 M5

Co. Lopez (M1) TOT=0

sin especies indicadoras

Co. Pelado (M2) TOT=2

Cylydrorhinus sp. M2
(Curculionidae) 29.35 2/1 25/ 4 1/1 0/0 3/2
Frykius variolosus (Geotrupidae) 26.27 0/0 14/ 5 1/1 9/ 2 0/0

Co. Bayo (M3) TOT=7

Salagosa sp. 1 (Pselaphidae) 50.89 0/0 0/0 66/ 6 25/ 3 0/0
Abropus carnifex (Carabidae) 44.44 0/ 0 0/0 36/5 11/ 3 0/0
Chiliopelates ventricosus

(Leiodidae) 37.56 35/1 5/ 3 172/ 6 122/ 8 171
Salagosa sp. 2 (Pselaphidae) 33.95 8/3 0/0 45/ 4 9/ 3 0/0
Pyractonema sp. Al (Lampyridae) 30.73 1/1 0/0 11/ 4 5/ 3 0/0

Co. La Mona (M4) TOT=18

Neohydnobius sp. (Leiodidae) 56.76 28/2 6/ 3 23/5 237/ 8 5/ 2
Creobius eudoxi (Carabidae) 5191 58/6 0/0 85/ 6 281/ 9 0/0
Sericoides sp. 6 (Scarabaeidae) 4959 1/1 0/0 0/0 10/ 6 0/0
Pselaphidae gen. sp. 2¢

(Pselaphidae) 46.07 28/ 4 4/ 2 6/ 1 108/ 7 2/1
Camiarinae sp. (Leiodidae) 4531 0/0 0/0 10/ 4 60/ 6 0/0

Co. Challhuaco (M5) TOT=4

Baripus giaii (Carabidae) 3573 1/1 39/4 0/0 0/0 69/ 7
Amecocerus sp. (Melyridae) 33.33 0/0 0/0 0/0 0/0 6/ 4
Arthrobrachus sp. (Melyridae) 30.05 0/0 2/1 0/0 0/0 20/ 4
Cylydrorhinus sp. M5

(Curculionidae) 25 0/0 0/0 0/0 0/0 28/ 3
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Tabla I1.3. Detalle de las 5 especies de coletganas caracteristicas de cada habitat.
Los valores de IndVal (valandicador) se expresan porcentaje, y representan el
grado de especificidad vy filidad de la especie al habitat. Para cada habitat se
especifica el total de especies indicad@msontradas (TOT). Para cada especie se
reporta su abundancia dentro de los distihtdsitats y el nimero de sitios por habitat
en los que estuvo presente (e.geseontraron 79 individuos déargaiostus
magellanicusen 7 sitios dentro déabitat altoandino humeddjodos los valores de
IndVal resultaron significativoson un p<0.05. Especies toakegistradas por habitat:
AaH: 51; AaS+MS: 79; B+MH: 267.

Abundancia de la sp./ # de sitios

IndVval en los que se la encontrd
(%) AaH Aa+MS B+MH

AaH TOT=10
Margaiostus magellanicus (Elateridae) 84.69 79/7 3/2 171
Berberidicola ater? (Cuculionidae) 625 25/5 0/0 0/0
Cylydrorhinus sp. 1 (Curculionidae) 625 32/5 0/0 0/0
Sericoides faminaei (Scarabaeidae) 59.69 39/6 0/0 45/ 9
Pseudomeloe porteri (Meloidae) 58.25 14/5 1/1 171
Aa+MS (B) TOT=12
Baripus giaii (Carabidae) 78.05 0/0 100/ 8 9/ 4
Nyctelia rotundipennis (Tenebrionidae) 73.97 0/0 75/ 8 22/ 2
Emmalodellara obesa costata
(Tenebrionidae) 59.81 0/0 87/ 6 1/1
Arthrobrachus sp. (Melyridae) 50 0/0 22/5 0/0
Nyctopetus argentinus (Tenebrionidae) 47.6 0/0 11/5 2/ 1
B+MH (C) TOT=22
Scaphidiidae gen. spp. (Scaphidiidae) 86.05 0/0 11/ 2 305/35
Newtoniopsis malleatus (Leiodidae) 76.74 0/0 171 265/28
Trechisibus nigripennis? (Carabidae) 65.61 212 2/1 1004/24
Ceroglossus valdiviae (Carabidae) 61.11 0/0 0/0 2270/22
Mimodromites nigrotestaceus (Carabidae) 59.87 0/0 31 521/22
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Tabla I1.4. Resultados del modelo de CCA. Se muestran solo las variables
significativas (p<0.05).

a)
Ejes 1 2 Inercia total
Autovalores 0.678 0.512 9.275
Correlaciones especie-ambiente 0.962 0.92
Porcentaje acumulado de la variacion en
datos de las especies  7.30 12.80
relacion especie-ambiente  17.10 30.10
Suma de todos los autovalores 9.275
Suma de todos los autovalores candnicos 3.953
b)
R
Variable Autovalor P F Eje 1 Eje 2
DA 0.58 0.001 3.47 0.8665 0.0088
RIQ.ARBO 0.35 0.001 211 -0.2772 -0.5159
COB.ARBO 0.31 0.001 1.93 -0.7898 -0.1995
PH.H20 0.25 0.001 1.62 0.3584 -0.2432
%GRAVA 0.25 0.005 1.55 0.6895 0.0314
T.MIN 0.23 0.006 1.50 -0.5522 -0.3547
T.VAR 0.22 0.027 1.39 0.5357 -0.1879

Variables definidas en el texto. DA:rd@dad Aparente; RIQ.ARBO: riqueza de
especies de arboles; COB.ARBO: cobmtdel canopeo; PH.H20: pH en agua;
%GRAVA: % de gravas; T.MIN: temperatura minima diaria; T.VAR: variacion de la
temperatura diaria.
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Tabla 11.5. Andlisis de similitud (ANOSIM) de ensambles de hormigas, (a) factor:

cerro; (b) factor: grupden la diagonal superior se muestran los valores de R, que
reflejan el grado de sepanion de los ensambles en bada composicion de las

especies de hormigas. Valores de R cercanos a 1 indican baja similitud. En la diagonal
inferior se muestran los valores de p (los i§icativos se resaltan en negritas). Para la
definicion de los grupos, ver texto.

(@)

Lopez Pelado Bayo La Mona | Challhuaco
Lépez 0.184 0.255 0.301 0.056
Pelado 0.056 0.020 0.082 -0.085
Bayo 0.014 0.303 0.011 0.046
La Mona 0.003 0.130 0.333 0.052
Challhuaco 0.188 0.900 0.215 0.140

Prueba global R=0.081, p=0.032

(b)

Aa+M B+1M M+B
Aa+M 0.816 0.745
B+1M 0.001 0.745
M+B 0.001 0.001

Prueba global R=0.779, p=0.001
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Tabla I1.6. Detalle de las especies de hormsigaracteristicas de cada cerro. Los
valores de IndVal (valor indicador) se ex@e&n porcentaje, y representan el grado de
especificidad y fidelidad de la especie al cerro. Para cada especie se reporta su
abundancia dentro de los dligbs cerros y el nUmero @éios por cerro en los que
estuvo presente (e.g., se entaron 1153 individuos déamponotus chilensen 6

sitios dentro del cerro Lépedjodos los valores de IndVal resultaron significativos con
un p<0.05. Especies totales registradas poockeapez: 11; Pelado: 14; Bayo: 7; La
Mona: 8; Challhuaco: 10.

Abundancia de la sp./ # de sitios en los que se la

IndVal encontré
(%) M1 M2 M3 M4 M5

Co. Lépez (M1)
Camponotus chilensis 48.48 1153./ 6 206./ 2 9./ 2 0./ 0 7.0 1
Co. Pelado (M2)
Dorymyrmex antarcticus 40.98 0./ 0 2761 4 0./ 0 0/ 0 836./ 4
Co. Bayo (M3)
Lasiophanes picinus 44.29 45/ 4 106 4 1152/ 6 474/ 7 42./ 4
Co. La Mona (M4)
Camponotus punctulatus 33.09 28./ 2 3./ 2 0/ 0 155/ 5 23./ 4

Co. Challhuaco (M5)

sin especies indicadoras

-80 -



CAPITULO II: COMPOSICION DE ENSAMBLES

Tabla 11.7. Detalle de las especies de hayas caracteristicas de cada grupo. Los
valores de IndVal (valor indicador) se ex@e&n porcentaje, y representan el grado de
especificidad y fidelidad de la especidabitat. Para cada especie se reporta su
abundancia dentro de los distintos gruposmyehero de sitios por grupo en los que
estuvo presente (e.g., secentraron 10482 individuos deamponotus distinguendus

en 15 sitios dentro del grupo A)odos los valores de IndVedsultaron significativos

con un p<0.05. Ver texto para la definiciénldg grupos. Especies totales registradas
por grupo: Aa+M: 12; B+1M: 12; M+B: 12.

Abundancia de la sp./ # de sitios en

IndVal los que se la encontrd
(%) Aa+M B+1M M+B

Grupo Aa+M

Camponotus distinguendus 82.74 10482./ 15 334./ 15 578./ 5
Camponotus punctulatus 50.09 186./ 9 17./ 3 6./ 1
Dorymyrmex antarcticus 43.3 3539./ 7 58./ 1 0/ 0
Pogonomyrmex angustus 40.69 848./ 8 0/ 0 97./ 2
Grupo B+1M

Lasiophanes picinus 90.13 0./ 0 1807./ 23 12./ 2
Antichtonidris sp 54.35 0/ 0 421./ 15 14./ 1
Grupo M+B

Dorymyrmex tener 98.7 357/ 1 3./ 2 13615./ 8
Solenopsis patagonica 48.8 81./ 8 5./ 4 150./ 5
Camponotus chilensis 44.62 206./ 2 86./ 5 1083./ 4
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Tabla I1.8. Resultados del modelo de CCA para hormigas. Se muestran sélo las
variables significativas (p<0.05).

a)

Ejes 1 2 Inercia total
Autovalores 0.60 0.39 2.68
Correlaciones especie-ambiente 0.94 0.96

Porcentaje acumulado de la variacién en
datos de las especies  22.40 37.00

relacion especie-ambiente  36.30 59.90
Suma de todos los autovalores 2.68
Suma de todos los autovalores canénicos 1.65
b)
R
Variable Autovalor P F Eje 1 Eje 2

COB.ARBO 0.48 0.001 10.39 0.8055 -0.2802
INSOL 0.25 0.001 6.00 -0.4333 -0.5546
%HUM 0.13 0.001 3.47 0.4324 0.2961
DA 0.10 0.011 2.44 -0.6875 0.2508
PH.VOLC 0.08 0.007 2.34 -0.6026 -0.2651
T.MIN 0.08 0.030 2.11 0.5476 -0.4721
%MO 0.07 0.024 2.09 0.6514 -0.1646
COB.ARBU 0.07 0.023 1.98 0.3994 -0.2861

Variables definidas en el texto. C@G#RBO: cobertura decanopeo; INSOL:
insolacion de la ladera; %HUM: porcentde humedad del suelBH.VOLC: pH en
NaF; T.MIN: temperatura minima diargMO: % de materiarganica; COB.ARBU:
cobertura de arbustos.
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FIGURAS

d)

Fig. 1.1. a) Vista panoramica de una montafia deselebserva el limite superior del
bosque; b) ambientes de matorralboyque; d) estepa altoandina.
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REPUBLICA DE CHILE

Fig. Il.2. Derecha: Parque Nacional Nahuel Hu#gmjuierda: detalle de la ubicacion de
los cerros estudiados.
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10 m (D O O

€, S, O
10 m

Fig. 11.3. a) Arreglo espacial de las trampasslodrculos indican la disposicion de las
trampas en la parcela de 10m x 10mJt@mpa de caida colocada en el campo.

Fig. 11.4. Sistema utilizado para colocar el sensor de temperatura en el campo. La
flecha indica la posicion del sensar el soporte de madera.
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Fig. 11.5. Dendograma mostrando el agrupamiento entre tios sie acuerdo al grado de similitud de los
ensambles de coleOpteros. Se evidencia la exiatdadres grandes grupdsaH, sitios de estepa

altoandina de montafias mas humedas; AaS+MS, sitios de estepa altoandina y matorral de montafias mas
secas; B+MH, sitios de matorral himedo junto con sitebosque. Los sitios se indican con las primeras

tres letras del cerro seguidaslaeltitud. Cerros LOP: Lopez; PEPelado; BAY: Bayo; MON: La Mona,;

CHA: Challhuaco. El macro-habitat de cada estadie muestreo se detalla en el Apéndice IIA.
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a) b)

Stress: 0.14 . Stress: 0.14

Fig. 11.6. Variacion espacial en la egosicion de especies de coledpteros epigeos. MDS basado
en la composicion de especies de cada sitialidgtancia entre cada pae puntos representa una
medida relativa de su similitud. a) ordenamiento de los distintos cerros: Lp&e(ado ();

Bayo (=); La Mona ¢) y Challhuaco¢); b) ordenamiento de los habitats: B+Mk)(AaH (e)

y AaS+MS("). Ver referencias en el texto.
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Fig. 11.7. Gréfico “biplot” de los dos primeros ejds ordenamiento obtenidos por el analisis
de CCA, incluyendo flechas que indican la nmiaghy direccién de cambio de las variables
ambientales que explican sifjoativamente (p<0.05) la composicion de los ensambles de
coledpteros. Para cada eje se muestrae eanéntesis los amtalores asociados. Los
triangulos negrosa() corresponden a los sitios de B+MBis circulos gris oscur®f a los
sitios de AaH y los cuadrados gris cla 9 & los de AaS+MS. Variables definidas en el
texto.
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Fig. 11.8. Dendograma mostrando el agrupamiento entre tios sie acuerdo al grado de similitud de los
ensambles de hormigas. Se evidencia la existendraslgrandes grupos y uitic individual. S: sitio

solitario; Aa+M: todas las estaciones de muestreo de estepa altoandina de las 5 montafias, mas 2 sitios de
matorral del Co Pelado; B+1M: sitide bosque de las 5 montarias + 1 sitio de matorral del Co. Challhuaco;
M+B: sitios de bosque y matorral de los cerros Lop€Ehallhuaco. Los sitios se indican con las primeras

tres letras del cerro seguidaslaeltitud. Cerros LOP: Lépez; PEPelado; BAY: Bayo; MON: La Mona;

CHA: Challhuaco. El macro-habitde cada estacion de muestseadetalla en el Apéndice IIA.
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Fig. 11.9. Variacion espacial en @mposicion de especies de hormigas. MDS basado en la
composicién de especies de cada sitio. Ladéa entre cada par de puntos representa una
medida relativa de su similitud. a) ordenamiento de los distintos cerros: Lop&e(ado {);

Bayo (®); La Mona ¢) y Challhuaco ¢); b) ordenamiento de losugpos (definidos en el texto):

Aa+M (m); B+1M (v); M+B (a) y S @)
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Fig. 11.10. Grafico “biplot” de los dos primeroses de ordenamiento obtenidos por el
analisis de CCA, incluyendo flechas que inditmamagnitud y direccion de cambio de las
variables ambientales que exph significativamente (<05) la composicion de los
ensambles de hormigas. Para cada eje se ranesitre paréntesisd@utovalores asociados.
Grupos: Aa+M &) cuadrados negros; B+1Mr ) triangulos grises hacia abajo; M+&)(
triangulos negros hacia arriba; € (liamante negro. Varialdalefinidas en el texto.
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APENDICE Il

Apéndice. llA. Listado de las estaciones de nitexs indicando su altitud, ubicacion
y tipo de habitat.

Cerro Sigla Altitud Latitud Longitud Macro-habitat
LOP800 800 -41.082 -71.546 Matorral
LOP900 899  -41.088 -71.546 Bosque
LOP1000 1003  -41.089 -71.547 Bosque
LOP1100 1104 -41.092 -71.548 Bosque
LOP1200 1204 -41.094 -71.549 Matorral

Lopez  LOP1300 1318  -41.097 -71.550 Bosque
LOP1400 1398  -41.098 -71.550 Bosque
LOP1500 1502 -41.099 -71.558 Bosque

LOP1600 1594  -41.102 -71.559 Bosque achaparrado
LOP1700 1700 -41.103 -71.562 Estepa altoandina
LOP1800 1800 -41.103 -71.564 Estepa altoandina

PEL800 801 -40.956 -71.350 Matorral
PEL900 893  -40.958 -71.345 Matorral
PEL1000 997  -40.948 -71.341 Bosque
PEL1100 1115 -40.945 -71.340 Bosque
PEL1200 1193  -40.941 -71.337 Bosque
Pelado  PEL1300 1318  -40.931 -71.335 Bosque
PEL1400 1393  -40.925 -71.331 Bosque
PEL1500 1497  -40.917 -71.332 Bosque
PEL1600 1616  -40.912 -71.336 Bosque

PEL1700 1706  -40.910 -71.342 Estepa altoandina
PEL1800 1810 -40.911 -71.345 Estepa altoandina

BAY900 911  -40.778 -71.604 Bosque
BAY1000 1021 -40.759 -71.595 Bosque
BAY1100 1096  -40.752 -71.593 Bosque
BAY1200 1191 -40.751 -71.596 Bosque
Bayo BAY1300 1304 -40.748 -71.598 Bosque
BAY1400 1404  -40.746 -71.600 Bosque

BAY1500 1510 -40.749 -71.608 Estepa altoandina
BAY1600 1601  -40.748 -71.611 Estepa altoandina
BAY1700 1700  -40.745 -71.612 Estepa altoandina

MONS800 807  -40.593 -71.709 Bosque
MON900 900 -40.580 -71.703 Bosque
MON1000 1004 -40.578 -71.702 Bosque
MON1100 1095 -40.576 -71.699 Bosque
MON1200 1200 -40.573 -71.698 Bosque
La Mona MON1300 1300 -40.572 -71.698 Bosque
MON1400 1397 -40.570 -71.696 Bosque

MON1500 1500 -40.568 -71.697 Bosque achaparrado
MON1600 1602 -40.566 -71.698 Estepa altoandina
MON1700 1693 -40.563 -71.699 Estepa altoandina
MON1800 1803  -40.558 -71.698 Estepa altoandina

CHA900 908 -41.180 -71.324 Matorral
CHA1000 1006  -41.215 -71.305 Matorral
CHA1100 1123 -41.240 -71.288 Bosque
CHA1200 1203  -41.249 -71.283 Bosque
CHA1300 1300 -41.257 -71.283 Bosque
Challhuaco CHA1400 1404  -41.260 -71.291 Bosque
CHA1500 1509 -41.262 -71.297 Bosque

CHA1600 1605 -41.267 -71.300 Bosque achaparrado
CHA1700 1711 -41.268 -71.304 Estepa altoandina
CHA1800 1805 -41.269 -71.307 Estepa altoandina
CHA1900 1906 -41.269 -71.311 Estepa altoandina
CHA2000 2003  -41.270 -71.315 Estepa altoandina
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Apéndice I1.B. Numero de dias para cada séimque se registraron datos de

temperatura.

Sitio Dias Sitio Dias Sitio Dias Sitio Dias Sitio Dias
LOP800 153 PEL800 152 BAY900 124 MONS800 131 CHA900 145
LOP900 140 PEL900 152 BAY1000 161 MONS00 135 CHA1000 145

LOP1000 179 PEL1000 146 BAY1100 130 MON21000 95 CHA1100 145
LOP1100 140 PEL1100 138 BAY1200 155 MON1100 77 CHA1200 133
LOP1200 102 PEL1200 152 BAY1300 147 MON1200 101 CHA1300 146
LOP1300 179 PEL1300 126 BAY1400 161 MON1300 135 CHA1400 145
LOP1400 142 PEL1400 152 BAY1500 96 MON1400 92 CHA1500 86
LOP1500 140 PEL1500 147 BAY1600 146 MON1500 135 CHA1600 116
LOP1600 103 PEL1600 78 BAY1700 100 MON21600 100 CHA1700 83
LOP1700 110 PEL1700 87 MON1700 100 CHA1800 77
LOP1800 111 PEL1800 149 MON1800 66 CHA1900 139

CHA2000 144
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Apéndice IIC. Listado de especies/morfoespecies de coledpteros colectadas durante
el estudio.

Familia Especie/morfoespecie
Aderidae sp. 1
sp. 2
Anobiidae Caenocara nigra
sp. 1
sp. 2
sp. 4
sp. 3
Anthicidae Copobaenus nobilis
Copobaenus tristis
Archeocrypticidae Enneboeus patagonicus
Biphyllidae sp. 1
sp. 2
sp. 3
Buprestidae Epistomentis pictus
Cantharidae Discodon magellanicum

Hyponotum sp. 1
Hyponotum sp. 2
Micronotus nodicorne
Plectocephalon testacem
sp. 1
sp. 2
sp. 3
sp. 4
sp. 5
sp. 6

Carabidae Abropus carnifex
Anisostichus amoenus
Antarctonomus complanatus
Baripus giaii
Baripus neuquensis
Bembidinii spp
Cascellius septentrionalis
Ceroglossus chilensis
Ceroglossus valdiviae
Cnemalobus deplanatus
Creobius eudoxi
Metius annulicornis
Metius blandus
Metius femoratus
Metius flavipleuris
Metius malachiticus
Metius sp. 1
Mimodromites nigrotestaceus
Mimodromius cyanipennis
Plagiotelum irinum
Systolosoma brevis
Systolosoma lateritium
Tetragonoderus viridis
Trechisibus nigripennis?
Trirammatus unistriatus
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Familia Especie/morfoespecie

Chrysomelidae Alticinae sp. 1
Alticinae sp. 2
Alticinae sp. 3
Alticinae sp. 4
Alticinae sp. 5
Alticinae sp. 6
Ambrotodes aurantipennis
Aulonodera darwini
Mylassa crassicollis
Pachibrachis mixtus
Protopsilapa sp. 1
sp. 1
sp. 2
Strichosa eburata
Cleridae Eurimetopum modestum
Eurymetopum iridescens
Silviella nudatum
sp. 1
sp. 2
Coccinelidae Adalia deficiens
Hyperaspis sphaeridioides?
Parasidis? sp. 1
sp. 1
sp. 2
sp. 3
sp. 4
sp. 5
Colydiidae Pristoderus sp. 1
sp. 1
sp. 2
Cryptophagidae Chiliotis sp
Curculionidae ?Scolytinae sp. 1
?Scolytinae sp. 2
Aegorhinus bulbifer
Aegorhinus nodipennis
Aegorhinus oculatus
Aegorhinus silvicola
Anaballus sp. 1
Antarctobius sp. 1
Apioninae sp. 1
Apioninae sp. 2
Apioninae sp. 3
Berberidicola (ater?)
Caneorhinus sp. 2
Caneorhinus? sp. 1
Coniderinae sp. 1
Cossoninae sp. 1
Cossoninae sp. 2
Cryptorrhynchinae sp. 1
Cryptorrhynchinae sp. 2
Cryptorrhynchinae sp. 3
Cryptorrhynchinae sp. 4
Cryptorrhynchinae sp. 5
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Familia Especie/morfoespecie

Cryptorrhynchinae sp. 6
Cryptorrhynchinae sp. 7
Cryptorrhynchinae sp. 8
Cryptorrhynchinae sp. 9
Cryptorrhynchinae sp. 10
Cryptorrhynchinae sp. 11
Cryptorrhynchinae sp. 12
Cryptorrhynchinae sp. 13
Cryptorrhynchinae sp. 14
Cryptorrhynchinae sp. 15
Cryptorrhynchinae sp. 16
Curculioninae? sp. 1
Cyclominae sp. 1
Cylydrorhinus caudiculatus
Cylydrorhinus farinosus?
Cylydrorhinus lineiger
Cylydrorhinus sp. 1
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Cylydrorhinus sp.
Dasydema hirtella
Entiminae sp. 1
Entiminae sp. 2
Entiminae sp. 3
Entiminae sp. 4
Entiminae sp. 5
Germainiellus dentipennis
Hybreoleptops tuberculifer
Molytinae sp. 1
Molytinae? sp. 2
Nothofagobius? sp.
Otiorhynchus ovatus
Puranius? sp. 1
Rhyephenes goureai
Rhyephenes maillei
Rhynorhynchinae sp. 1

O©oOo~NOOA~,WwWDN
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o

Scolytinae

sp. 1
Dermestidae sp. 1
Derodontidae Nothoderedontus dentatus
Elateridae Deromecus sp. 1

Dilobitarsus sulcicollis
Hemicrepidus sp. 1
Ischnodes sp. 1

Lacon chilensis
Margaiostus magellanicus
Paradonus sp. 1
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Familia Especie/morfoespecie
sp. 1
sp. 2
sp. 3
Erotilidae Xalpirta valdviana
Flia 1 sp. 1
Flia 2 sp. 2
Flia 3 sp. 3
Flia 4 sp. 4
Flia 5 sp. 5
Flia 6 sp. 6
Geotrupidae Frykius variolosus
Lampyridae Pyractonema sp. 1

Pyractonema sp. 2
Pyractonema sp. 3
Pyractonema sp. 4
Pyractonema sp. 5
Pyractonema sp. 6
Lathridiidae Aridius sp. 1
Aridius subfasciatus
Corticaria? sp. 1
sp. 1
sp. 2
Leiodidae Camiarinae sp. 1
Chiliopelates kuscheli
Chiliopelates ornatus
Chiliopelates transversestrigosus
Chiliopelates ventricosus
Colonsp. 1
Colon sp. 2
Colon sp. 3
Colon sp. 4
Dasypelates gracilis
Eunemadus chilensis
Hydnodiaetus brunneus
Leiodinae sp. 1
Metahydnobius forticornis
Metahydnobius sp. 1
Nemadiolus kuscheli
Nemadotropis stenosoma
Neocamiarus kuscheli
Neohydnobius sp. 1
Newtoniopsis malleatus
Ragitodina tuberculosa
Lucanidae Erichius darwinii
Erichius femoralis
Melandryidae Laderia oblonga
Orchesia picta
sp. 1
sp. 2
sp. 3
Meloidae Pseudomeloe porteri
Melyridae Amecocerus sp. 1
Arthrobrachus nigromaculatus
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Familia Especie/morfoespecie

Arthrobrachus sp. 1
Hylodanacea germaini
Hylodanacea haemorrhoidalis
Listrocerus sp. 1
Listrocerus? sp. 2
Mordellidae Mordella sp. 1
Mordella sp. 2
Mycetophagidae sp. 1
sp. 2
sp. 3
sp. 4
Nitidulidae Cryptarcha lineola
Cryptarcha? opaca
Epuraeopsis maculipennis
Nitidula complanata
Perilopis flava
Pocadionta dentipes
Somatoxus chilensis

sp. 1
sp. 2
Oedemeridae Sisenecantharis chilensis
Peltidae sp. 1
sp. 2
sp. 3
Protocucujidae Erichmodes
Pselaphidae Auxenocerus

Salagosa sp. 1
Salagosa sp. 2
sp. 1

sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
sp.
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Familia Especie/morfoespecie

sp. 26
sp. 27
sp. 28
sp. 29
sp. 30
sp. 31
sp. 32
spp.
Tyropsis sp. 1
Ptilidae Acrotrichis ?chilensis?
Acrotrichis aubaei
Acrotrichis mostchulski
Acrotrichis sp 1.
sp. 1
Throscidium sp. 1
Ptinidae Ptinidae sp. 1
Ptinus sp. 1
Ptinus sp. 2
Salpingidae Lissodema sp. 1
Vincenzellus? sp. 1
Scaphidiidae Scaphidiidae sp.1
Scarabaeidae Acanthaphodius bruchi
Brachisternus angustus
Macrodactylus sp. 1
Pristerophora sp. 1
Sericoides faminaei
Sericoides pubescens
Sericoides similis
Sericoides sp. 1
Sericoides sp.
Sericoides sp.
Sericoides sp.
Sericoides sp.
Sericoides sp.
Sericoides sp.
Sericoides sp.
Sericoides sp.
Sericoides sp. 10
Sericoides spp.
Sericoides viridis

OO NOULA,WN

Scirtidae sp. 1
Scolytidae sp. 1
Scraptiidae Scraptia sp. 1
sp. 1
sp. 2
Scydmaenidae sp. 1
sp. 2
Staphylinidae Glypholoma pustuliferum
spp.
Tenebrionidae Blapstinus punctulatus

Emmalodellara obesa costata
Nyctelia rotundipennis
Nyctopetus argentinus
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Familia

Especie/morfoespecie

Trogidae
Zoopheridae
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Patagonogenius kulzeri
Patagonopraocis puncticolis
Platesthes pilosa
Plathestes kuscheli
Polinoncus aeger?

sp. 1

sp. 2

Synchita? sp. 1 (Colydiinae)
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Apéndice IID Variacion altitudinal de las varialsl@mbientales medidas en el estudio
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Fig. IID.1. Variacion altitudinal de la temperatuminima diaria (T.MIN). Regional:
Lépez:o; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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T.VAR (°C)
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Fig. 1ID.2. Variacién altitudinal de la variacion detiemperatura diaria (T.VAR). Regional:
Lépez:o; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. [ID.3. Variacion altitudinal en la insolacion (8OL) segun la orientacion de la ladera.
Regional: Lopeza; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 1ID.4. Variacion altitudinal de la cobertura Heerbas (COB.HIERB). Regional: Lopez:

0; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 1ID.5. Variacién altitudinal de la cobertura de arbustos (COB.ARBU). Regional: Lapez:

Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 1ID.6. Variacién altitudinal de la cobertura deboles (COB.ARBO). Regional: Lopez;

Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 1ID.7. Variacién altitudinal de la biomasa de hojarasca (HOJAR). Regional: Lopez:

Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 11D.8. Variacion altitudinal de la riqueza depesies de hierbas (RIQ.HIERB). Regional:
Lépez:o; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 1ID.9. Variacién altitudinal de la riqueza depesies de arbustos (RIQ.ARBU). Regional:
Lépez:o; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 11D.10. Variacion altitudinal de laiqueza de especies dédles (RIQ.ARBO). Regional:
Lépez:o; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 1ID.12. Variacion altitudinal del pH eagua (PH.H20). Regional: Lopez;: Pelado:o;
Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Fig. 1ID.13. Variacion altitudinal dehivel de vulcanismo del suelo segun su pH en NaF
(PH.VOLC). NV: no volcénico; VL: volcanico leve; V: volcanico. Regional: Lopez:

Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox
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Fig. [ID.14. Variacion altitudinal en la textura del sugf®A: Franco arcillo arenoso; FA:
Franco Arenoso; AF: Arenoso Fiam A: Arenoso. Regional: Lopeaz; Pelado:o; Bayo: A;
La Mona:+; Challhuacox.

-115-



CAPITULO II: COMPOSICION DE ENSAMBLES

% MO

Regional Lopez
N o
N X N
o | o |
N N
X
X
249 + X 3
O
° © [} O
JAN
S A A o x SR o
X m] o o
to X®++ 2 g
O A [}
o m} 8< ﬁ O ﬁ % o ] O O
o o X X ] O
+ °
N K + X
o o 1
T T T T T T T T T T T T T T
800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000
Pelado Bayo
0 o
N N
Q- &
9 - <
O
© 0
JAN
S o S A N
O
o o A
o A A
o
A o
O
© A
A A
o
o T T T T : : . T T T T T T T
800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000
La Mona Challhuaco
[To R n
N N X
o | o |
N N
X
X
CE =] X
o | o |
= — X
+ +++ %
o - + + o o X
X
+ X
+ + X
o o
T T T T T T T T T T T T T T
800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000
ALTITUD (m)

Fig. 1ID.15. Variacion altitudinal deporcentaje de materia omgjéa del suelo (%MO).
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Fig. 1ID.16. Variacion altitudinal deporcentaje de humedad del suelo (%HUM). Regional:
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Fig. 11D.18. Variacion altitudinal deporcentaje de gravas del suelo (GRAVA). Regional:

Lépez:o; Pelado:o; Bayo:A; La Mona:+; Challhuacox.
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Apéndice IIE. Listado de especies de hormggalectadas durante el estudio.

Subfamilia Especie

Formicinae Brachymyrmex patagonicus Mayr
Camponotus chilensis Spinola
Camponotus distinguendus Spinola
Camponotus punctulatus Mayr
Lasiophanes picinus Roger
Lasiophanes valdiviensis Forel
Myrmelachista shachovskoi
Kusnezov

Myrmelachista vicina Kusnezov
Dolichoderinae ~ Dorymyrmex antarcticus Forel

Dorymyrmex tener Mayr
Myrmicinae Antichtonidris sp

Pogonomyrmex angustus Mayr

Pogonomyrmex odoratus Kusnezov

Pogonomyrmex vermiculatus Emery

Solenopsis patagonica Emery
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INTRODUCCION

Documentar la diversidad y distribucion de grupos hiperdiversos y poco
conocidos como los insectos (e.g. Haomeh 1992, 1994) en zos@oco exploradas
como la Patagonia es de vital importan€lanocer la diversidathxon6mica, tanto a
nivel local como regional, gdandamental para la plargacion de estrategias de
conservacion. Las montafias del NO dBd@agonia poseen mmarcado gradiente
ambiental, que combinado con la extremaagadn longitudinal ettas precipitaciones
de la region, ofrecen una oportunidad Unica phestudio de la diversidad de insectos,
ya gue éstos son muy sensibles a loshi@asrambientales (McGeoch 1998, Andersen
et al. 2002).

La manera mas sencilla de describir la diversidad es a través de la riqueza de
especies (i.e. niumero de especies; Magurran 2004), pero su estimaciéon conlleva dos
problemas principales. Por un lado, es oapsible contar todos los individuos, o
muestrear en todos los ambientes (ver Roseig et al. 2003Por otra parte, la
estimacion de la riqgueza de especies depdaliamaro de la muestra. A medida que
se muestrean mas individuos, es probablesguegistren mas espes (Fisher et al.
1943, Gaston 1996), y si un mismo sitio se explora con mayor intensidad, o si se
examinan areas mas grandes, las estimaciones se incrementan (Fisher 1943,
Rosenzweig 1995, Magurran 2004). De esta mafecantidad de especies colectadas
en el campo es siempre menor que la yeakiste un efecto de la abundancia y el
esfuerzo de muestreo en la medicioradequeza de especies que complica la
comparaciones entre sitigSotelli y Colwell 2001).

Afortunadamente, existen diversas téasique permiten, a partir de datos de
muestreo, evaluar la completitud y eficiende las estimaciones de la riqueza de

especies, y realizar comparaciones valetase distintos sitios (ver Colwell y
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Coddington 1994, Chazdon et al. 1998, Magug@®4). Entre ellas, las curvas de
acumulacion de especies muestran el mdraeumulado de especies registradas en
funcién de alguna medida del esfuerzo de muestreo (e.g., nimero de muestras,
abundancia de individuos capturados: Cdlilwe€oddington 1994), eulstran la tasa a
la que se registran nuevas especies corcednmento en el esfuerzo de muestreo. De
esta manera, a partir de las curvas denatacion de especies es posible realizar
comparaciones validas entre la riqueza dedspele distintos sitios para un mismo
esfuerzo de muestreo. Por otra pastehan desarrollado varios indices no
paramétricos, a partir de los cualepesible estimar la riqueza esperada de una
determinada region por extrapolaciénuhenimero limitado de muestras tomadas en
dicha regién (ver Magurran 2004). En este capitulo se utiizearios indices no
paramétricos, junto con curvas de acumdlacle especies, para estimar el nimero de
especies de hormigas y coleépteros de mastddl noroeste de la Patagonia. Ademas
se comparo la riqueza de especies atiitintos cerros y habitats para un mismo
numero de individuos capturados, y se andiizérma del gradiente altitudinal en la
rigueza “cruda” de especies a escala regional, y en cada una de las montafias
estudiadas.

En este capitulo sélo se analizo leia de la relacion entre la riqueza de
especies y la altitud (relacion R-A). kglacidon de dicha forma con factores
ambientales medidos a escala local esntiea del capitulo quegue. Aqui solo se
investigo si las formas eontradas de la relacién R-A siguieron las tendencias
sugeridas en €apitulo len funcién de las caracteristiackd muestreo; y se exploré la
asociacion de la forma de la relaciorARon la ubicacion de las montafias en el
gradiente de precipitacion oeste-este (ver mas abajo).

Forma del patron y factores metodolégicos
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En elCapitulo Ise mostro la influencia deddactores metodoldgicos sobre la
percepcion de los patrones de diversidad lfugiografia alli citala). Si el nimero de
puntos es bajo puede que no sea suficigata discernir entre un patrén jorobado y
uno monotoénico decreciente (Whittaker 2010 toma 10 puntos como nimero minimo
arbitrario para efectuar comparacionesydintes altitudinales incompletos pueden
enmascarar la presencia de un patrémparontener partes fundamentales donde se
dan las mayores variaciones en la divexdjcespecialmente si excluyen la parte mas
baja de las montafias (Rahbek 2005). Tambééna propuesto que solo los trabajos que
incluyen al menos un 70% del graate altitudinal, son confiae para el andlisis de la
variacion de la rigueza de especies caaltitud (McCain 2009, 2010). Cuatro de los
cinco gradientes que se analizan en &estig abarcan mas del 70% de la extension
altitudinal de la montafia, e incluyen mas de 10 sitios de muestreoCEpitllo Ise
hallé que para gradientes con esas caliatitars la forma mas comun de la relacion R-
A es la “jorobada”. Si las formas “jolpadas” son las tipicas para gradientes
altitudinales "completos", bajo el supuestoqde este muestreo lo es, se espera una
predominancia de patrones “jorobados” por sobre las otras formas en las montafias
estudiadas

Forma del patr6n en montafas “humedas” y “secas”

Dado que el aumento en la rigurosidéichatica hacia la cima de las montafias
impone restricciones fisioldgicas para lasectos (Mani 1968, Chown y Nicolson
2004, Hodkinson 2005), se espera encontrar mas especies en la base que en la cumbre
tanto a nivel local como regional. Por oparte, se ha propuesto que las formas
monotonica decreciente y jorobada surgamparte, por las diferencias en la
disponibilidad de agua y su interacci@nda temperatura a través del gradiente

altitudinal (Brown y Lomolino 1998, McCai2007). En montafias de base “humeda”
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tanto la disponibilidad degaa como la temperatura dismyen de manera lineal con
la altitud, y se sugiere que esto conduce @atréon de rigueza monotdnico decreciente.
Por su parte, en montafas de base setamlageratura disminuye de manera lineal con
la altitud, pero la disponibilidad de aguanedxima a altitudes intermedias, lo que se
traduciria en un patron “jorobado” en la riquéeeaespecies. Esta relacion entre el nivel
de disponibilidad de agua en la base dettantafias y el patrén de variacion entre la
altitud y la riqueza de especies (de aquinéis “modelo climatico”) ha sido verificada
para murciélagos (McCain 2007) y aves (MaC2009), pero no para reptiles (McCain
2010). Esto ultimo sugiere que los patroakisudinales de endotermos y ectotermos
podrian manifestarse y asociarse con variabiabientales de manera diferente. Dado
gue en esta tesis se analizaron los patrongariEcion de la riqguezae especies con la
altitud en montafias “secas” (Pelado yallliuaco) y “humedas” (L6pez, Bayo y La
Mona), se espero encontrar un patr@naotonico decreciente en montafas de base
hameda y “jorobado” encaiellas de base seca.

Objetivo general

Conocer la biodiversidad dmledpteros y hormigas en montafias del NO de la
Patagonia argentina, y sus pat®de variacion con la altitud.

Objetivos particulares:

1) Realizar el primer inventario séshatico de la fauna de coledpteros y
hormigas en montafias seleccionadasdadeste de la Patagonia argentina.

2) Evaluar el grado dategridad del muestreo.

3) Describir la forma de los patronestaliinales en la riqueza de especies y
abundancia individuos de coledpteros y hormigaescala local (i.e. dentro de cada

montafia), y regional (para@njunto de las mismas).
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4) Evaluar si las formas de los patroRes difieren entre montafias con bases

hamedas y secas.

METODOS

El trabajo se llevd a cabo en 5 montadi@lsnoroeste de la Patagonia argentina.
Tanto los detalles del area de estudio coetas estaciones de muestreo y de los
procedimientos para la recoleccion e tifesaciones taxondmicas de los insectos se
describen en daTapitulo Il de esta tesis.

Andlisis de los datos

Coledpteros y hormigas fueron estudiadesnanera independiente. Para cada
uno de los grupos, a partir de los indivos identificados en las trampas, se
confeccion6 una matriz basica de datos en lssguegistré por estacion de muestreo la
identidad y abundancia de cada especie predentkase a esta matriz se calculd la
rigueza de especies y abunda de individuos por est@n de muestreo como se
describe a continuacién. Una practica Gones asumir que una especie dada se
encuentra presente en todas las elevacioneslantras baja y la mas alta en las que se
la registra (interpolaciégeografica). Sin embargo, estéerpolacion puede crear un
pico artificial de espaes a altitudes intermedias, especialmente cuando el muestreo es
incompleto (Grytnes y Vetaas 2002). Peadla estacion de muestreo la riqgueza de
especies (RIQ.OBS) fue calculada comintalidad de especies colectadas en la
estacion a los largo de los cuatro periadisaptura, sin interpolar. Debido a la
altisima abundancia de individuos capticade la familia Staphylinidae y las
dificultades para su identificacion, estegp fue excluido del analisis de los patrones
de riqueza de Coleoptera. Los patronealniendancia fueron estudiados por un lado

para la totalidad de los coledpteros (ABTOT), y por otro excluyendo a la familia
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Staphylinidae (ABUN). La abundanciaab(ABUN y ABUN.TOT) fue calculada
sumando los individuos capturados en cada periodo de muestreo.

La pérdida de trampas a lo largo ds fomuestreos fue muy baja: 20 en total
(1% de las trampas colocadas). De todos mquhoa evaluar el gdga de influencia de
las trampas pérdidas sobre los patronadiviersidad, en cada sitio se dividieron las
estimaciones de riqueza y abundancia (con $&phylinidae) por el total de trampas
del sitio que permanecieron activas al ffial estudio. Estas nuevas variables se
correlacionaron con las medidas crudasi@igeza y abundancia, obteniéndose en todos
los casos un r de correlacion de Spearr@ 98, p<0.0001. Por otra parte se comparo
visualmente la forma de los patrones de hidiad (tanto a nivel local como regional)
al utilizar las variables corredps por el nUmero de trampas y las variables sin corregir,
y no se encontraron diferencias. Dadata ebrrelacién entre variables corregidas y sin
corregir, y la falta de influencia de perdida de trampas sobre los patrones de
diversidad, se opt6 por trabagto largo de toda la tesscon los valores “crudos” tanto
de riqueza como de abundandie, sin corregir por el nueno de trampas activas por
sitio.

Estimacion de la rigueza regional de especies.

Para cuantificar la rigueza de espedieda region estudiada se calcul6 el
estimador MMMeans computado a partir de curvas de acumulacién de especies
generadas con la ecuacion de Michaeleahdn, método que ha sido ampliamente
utilizado (de Caprariis et al. 1976, Sorey Llorente 1993, Colwell y Coddington
1994, Chazdon et al. 1998, Keating y Quinn 19B8hrden en que las muestras (o los
individuos) son incluidos en una curva deraalacion influye en la forma final de la
misma. Por ejemplo, una muestra con atiaeza de especies tendra mayor influencia

en la forma de la curva si es computada mas hacia el inicio que hacia el final de la
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secuencia. Por esto, las curvas se coyestr aleatorizando el @en en que se van
sumando las muestras, y este procedimienteste varias veces. En este trabajo se
usaron 50 reordenamientos. Este nimero de reordenamientos resulta suficiente para
lograr curvas “suavizadas’que no soac#édas por sucesivos reordenamientos
(Colwell y Coddington 1994, Gotelli y ColW&001). Ademas, se calcularon varios
estimadores no paramétricos que difieretagiorma en que computan las especies
raras (Chaol, Chao2, ACE, ICE, Jackick? y Boostrap). Algunos de ellos fueron
desarrollados especificamente con el propésiwstienar la riqueza de especies a partir
de muestras (Heltshe y Forester 1983, Chao 1984, Smith y van Belle 1984), mientras
que otros fueron adaptadopartir de los métodos de marcado-recaptura (Burnham y
Overton 1978,1979, Chao 1987, Chao y Lee 1992, Chao y Yang 1993, Lee y Chao
1994). Mientras que unos requieren datos dmancia relativa das especies (e.g.
Chaol, ACE), para otros s6lo son necesataies de presencia/ausencia (e.g. Chao2,
ICE; verApéndice lllApara la definiciérle los estimadores).

Las diferentes técnicas han mostradoaciones en su desempefio (Baltanas
1992, Colwell y Coddington 1994, Chazdon et al. 1998), y actualmente no hay
consenso acerca de cual método resuljampara la estimacion de la riqueza de
especies ante determinada situaciones dicplar (i.e., diferergs taxa, tamafios de
muestra, tipos de agrupamiento, ver Magu28@04). En esta tesis, se tomaron el
mayor y menor valor calculado entre thstintos estimadorgsara dar un rango
esperado para la rigueza de la regi@das las estimaciones se realizaron con el
programa EstimateS 8.2.0 (Colwell 2009).

Abundancia relativa de las especies.

La diversidad depende no sélo deitpieza de especies sino también de la

abundancia relativa de ellas. En generdhsrcomunidades se encuentran muchas
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especies raras (i.e. con baja abundageiandividuos o de rango geografico muy
restringido), unas cuantas de abundandexnmedia, y unas pocas muy abundantes. El
hecho de que la abundancia de las espddiesa, impone la necesidad de recurrir a
otra medida para permitir discriminar entre comunidades ecoldgicas. La equitatividad
es una medida del grado en el que las diteseespecies son similares en cuanto a su
abundancia. Un ensamble en el cual |lgania de las especies sean similarmente
abundantes, tendra una altai¢gtividad. Por el contra, un ensamble con alta
abundancia de individuos en una o unas pespscies, y baja abundancia en muchas
otras, tendra una alta dominancia y unja leguitatividad. Cuado unas pocas especies
dominan por sobre las demas, la diversidathinuye. En este sentido, las especies
raras juegan un rol fundamental en ehteaimiento de la diversidad y en su
estimacion, y resultan muy importantes agesbpunto de vistde la conservacion
(Rabinowitz et al. 1986). Se han desarrollado varios indices de diversidad, que
combinan la riqgueza de especies corblanalancia de individuos de cada una de ellas
(Shannon y Weaver 1949, Simpson 1949). lestos indices pierden informacién
(como la identidad de las especies) y &mmtemente dependientes del tamafio de la
muestra. Una manera grafica, sencilla e informativa de evaluar el grado de dominancia
en un ensamble es a partir deb ge curvas de “rango/abundancia”’ o
“secuencia/abundancia” (rank/abundance; Wkeitd 965). En ellas, las especies se
grafican de manera secuencial en edgjéas X en orden dezriente de abundancia.

En esta tesis los patrones de equitasididominancia se evaluaron graficamente
mediante el uso de estas curvas, taniovel de especie como de familia.

Patrones de rigueza y rareza.

Dado que la riqueza de especies dedérain area es altamente dependiente del

tamano de la muestra, para comparargagza de especies entre diferentes habitats
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(los evidenciados en €lapitulo 1)) y entre los cinco cerros estudiados, se usaron
curvas de acumulacién de especies (Gotelli y Colwell 2001, Colwell y Coddington
1994). Estas técnicas proveen una medidagdeza basada en medidas estandarizadas
del esfuerzo de muestreo, por lo que permiten hacer comparaciones validas entre
distintas areas (habitats y cerros en este)cB®r otra parte, partir del patron de
acumulacion de especies raras es posibleiaval grado de integridad del muestreo.
Se analiz6 el patrén de acumulacion de cugias de especies raras, de acuerdo con
Colwell (2009): a) singletongspecies para las cualescapturd un solo individuo en
total, b) doubletons: especieg@#as que se capturaron sdlms individuos en total, c)
uniques: especies que apaeean en una sola muestial total y d) duplicates:

especies que aparecieron solo en dos mueltdtastal. En todos los gréaficos de curvas
de acumulacion de especies, se utilizo laladogaritmica para el eje de las abscisas.
Esta escala permite distinguir curvas asioé de curvas loganiicas (Longino et al.
2002). A altos esfuerzos de muestreo, una petelipositiva indica quel esfuerzo no
fue suficiente para obtener muestras representativas de la totalidad del ensamble,
mientas que pendientes negativas o cero ind@aantrario. Los c&lulos se realizaron
con el programa EstimateS 8.2 (Colwell 2009)

Forma de la variacion de la riguezaedpecies vy la abundancia de individuos

con la altitud.

La forma de la variacion de la riqueda especies con &titud (relacion SRA),
tanto a nivel regional como local, fue @natia mediante los métodos estadistico y
visual descriptos en €apitulo Ide esta tesis, y la foarfinal se obtuvo por consenso
entre ambos métodos. Para que los resultsekrs comparables con los obtenidos en el
Capitulo | no se realizaron estandzaciones a las medidas de riqueza. Por otra parte,

se analizo la variacion de la abundanciandéiduos con la aitiud. Esta relacion se
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evalu6é de manera grafica a partir delodétde "suavizado" (énglés, “smoother”);

gue permite elucidar la relaciébn empir@dre dos variables de forma gréfica, sin
modelar formalmente la relacion estimando pardmetros (Legendre y Legendre 1998).
La técnica de suavizado ajusta a lomdale manera local (i.e., en pequefias
"ventanas") en lugar de usar un Unico sgtal@metros para ajustar la misma funcién a
todos los datos (ajuste global); de esta m@re menos sensible a valores extremos y

“outliers” que las técnicas degresion (Legendre y Legendre 1998).

RESULTADOS

COLEOPTERQOS

Estimacion de la diversidad de especies.

En total se colectaron 24.783 coleOptef@asi la mitad dellos (12.365) fueron
clasificados en 321 especies/morfoespegig? familias. Aproximadamente el ~73%
de estos individuos fueron identificados a hode especie (113 especies), el ~21% se
ubicaron dentro de géneros conocidos (115 morfoespecies), el ~6% dentro de familias
conocidas (87 morfoespecies), y el ~0.0ndividuos) no pudiron ser asignados a
ninguna familia conocida (para eltislo completo de especies ¥gréndice 11G. La
otra mitad de los individuos (12.418) pedeieron a la familia Staphylinidae. Debido a
la enorme cantidad colectada de Staphydiajd/ a la complejidad de su taxonomia,
estos insectos no pudieron ser identificados mas alla del nivel de familia. Por este
motivo a lo largo de toda la tesis, los widuos de dicha familia sélo fueron incluidos
en los andlisis de abundancia.

Estimacioén de la rigueza regional de especies.

El mayor valor esperado de riquezabtuvo por el estimador Chao2, y fue de

605 especies. El valor menor fue 378 especies, estimado por Bootstrap, siendo este
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muy cercano al valor de MMMean (Tabla1l). A partir de estos estimadores, se
concluy6 que el muestreo logré detectareenn 53% y un 85% de la riqgueza esperada
para la region.

Abundancia relativa de las especies.

La abundancia de individuos de las distinespecies reflejin fuerte patrén de
dominancia, tanto a nivel regional comodb encontrdndose unas pocas especies muy
abundantes, y muchas especies con pocwossolo individuo (Figlll.1). Este patrén
también se reflejo a nivel de familia (Fig. 111.2, Tabla I1.2). Usualmente, mas del 75%
de los individuos pertenecieron a las dases familias mas abundantes. Staphylinidae
fue siempre la familia mas abundante, generalmente seguida por Carabidae y
Leiodidae. Curculionidae fue frecuentemente la familia con mayor cantidad de especies
dentro de las distintas montafias y pamgratliente regional, seguida por Pselaphidae o
Carabidae (Tabla 111.2). Los individuos &aphylinidae no pudien ser determinados
a nivel de especie (ver arriba), pero jumd@por la altisima varied de morfoespecies
encontradas al intentar su identificacidrgbl@blemente ésta habria sido la familia mas
especiosa.

Patrones de rigueza vy rareza.

La mayor cantidad de especies e individs@golecto en el Co. La Mona y la
menor en el Co. Challuaco (Tabla Ill.8jn embargo, las curvas de acumulacion de
especies muestran que para un mismo ndite individuos colectados (N~1170, Fig.
[11.3a) la rigueza de especies de todos los sezsosimilar (excepto para el Co. Pelado,
donde la rigueza es aproximadamente un 10% menor a la de los otros cerros). En los
sitios de bosque y matorral himedo se capturd la mayor cantidad de
especies/morfoespecies (267), seguidosaftoandino y matorral secos (79), siendo los

sitios de altoandino himedo los menossi¢al). Esta relacion no se mantuvo al
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analizar la rigueza de especies paranismo numero de individuos colectados (~590
individuos), sino que los tres ambienpessentaron aproximadamente la misma
cantidad de especies (Fig. 111.3b). A vaeadtos de abundancia, la pendiente positiva
de las curvas tanto para los distintos cecmyao ambientes, indica que el muestreo no
llegd a capturar la totalidad tks especies. Esto se agplfundamentalmente por la
continua aparicion de espesirepresentadas por un Unicdividuo (singletons) y de
aguellas que se encontraron en una sola muestra (uniques; Fig. 111.4 y II1.5).

Forma de la variacion de la riquezaedpecies v la abundancia de individuos

con la altitud.

Luego del consenso entre los métodesal y estadistico, la riqueza de
especies mostré un patrén jorobado paraaignte regional y para cuatro de los cinco
cerros. Este pico de riqueza se ubicoestts 1200 m y 1400 m. En el cerro Bayo la
forma de la relacion fue emotonica decreciente (Fig. Bly Tabla 111.3). Excluyendo
los Staphylinidae del analisis, abundancia mostré unatiencia a la forma jorobada
(nuevamente, exceptuando el cerro Bayo; HiJ.), pero en los sitios cercanos a la
base fue muy variable. La mayor abundaecigeneral se registro entre los 1400 my
1500 m (excepto en los cerros Bayo yMana, donde se dio a los 900 my 1200 m
respectivamente). En los cerros La Monaaltluaco y Bayo el pico de riqgueza de
especies coincidié con el de abundanciagsibargo, para el resto de las estaciones de
muestreo, no siempre mayor abundanciandividuos se tradujo en una mayor riqueza
de especies (comparar Figs. 111.6 y I11.7).iAtluir los Staphylinidae en el andlisis, la
forma de la relacion entre la abundancla gltitud mantuvo la misma tendencia que
cuando se los excluy6 (Fig. 111.8); la posicidel pico de abundancia se conservo para
todos los gradientes menos para La Malwade la adicion de &bhylinidae llevo el

pico de abundancia 300 m mas arfibamparar Figs. 111.7 y 111.8).
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HORMIGAS

Estimacion de la diversidad de especies.

En total se colectaron 35.056 hormigaseoas, pertenecierga 8 géneros y 15
especies. El 99% de los individuos fueroantificados a nivel despecie, y el 1%
restante a nivel de género (pardisthdo completo de especies ¥gréndice IID.

Estimacién de la rigueza regional de especies.

Todos los estimadores sugirieron quedaeza de especies regional estimada
fue muy cercana a la observada (Tabla llIEd)mayor valor estimado fue ~16 especies
(Jackl, Jack2 y MMMean). De este mod@secluye que se muestre al menos un
96% de las especies presentes.

Abundancia relativa de las especies.

En general, se encontraron una o dos especies dominantes, una o dos de
abundancia intermedia, y el resto raras (Fig. 111.9), siendo los gdbergsiyrmexy
Camponotusos mas abundantes.

Patrones de rigueza y rareza.

La mayor cantidad de especies se encontr en el cerro Pelado, mientras que la
mayor abundancia de obreras se registrél Co. Challhuaco. Los cerros Bayo y La
Mona presentaron la menor cantidad tateaespecies como de individuos (Tabla
[11.5). Al comparar para un mismo numeroiddividuos colectados (~2350), los cerros
Pelado, Lopez y La Mona presentaron la maymtidad de especies, mientras que la
menor cantidad de especies se obtuvo &velChallhuco (Figlll.10a). Los grupos de
sitios definidos en aCapitulo Il (Fig. 11.8): Aa+M (sitios dealtoandino mas dos sitios
de matorral del Co. Pelado), B+1M (sitios de bosque de los cinco cerros, mas un sitio
de matorral del Co. Challhuaco) y M+B (algunos sitios de matorral y bosque de los

cerros Lépez y Challhuaco), presentaron una riqueza de especies de hormigas
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semejante. Se encontraron 12 especies en los grupos Aa+M y B+1M, y 11 en el grupo
M+B. Al comparar los grupos para un msesfuerzo de muestreo (~2700), el B+1M
resultdé mas especioso (Fig. 111.10b). Las penths de las curvale acumulacién de
especies para los distintogr@es tendieron a estabilizarse al aumentar la cantidad de
individuos colectados (Fig. 110a); mientras que para ldstintos grupos de sitios

estas siguieron aumentando (Fig. 111.10b)s lpatrones de acumulacién de especies
raras en general disminuyeron a altos esfigetiEomuestreo tanto para los cerros como
para los grupos (. [11.11 y 111.12).

Forma de la variacion de la riquezaedpecies v la abundancia de individuos

con la altitud.

El modelo estadistico nulo (y = a) fakque mas veces ajusto a los datos de
riqueza de especies en funcién de lawtitAl analizar dicha relacion visualmente, 4
de 6 veces no pudo detectarse un patrén (Tabla Il1.6 y Fig. 111.13). Luego del consenso,
no fue posible asignar una forma a ninguno degladientes (Tabldl.6). La forma de
la relacién entre la abundanda individuos y la altitud & muy variable (Fig. 111.14).
Dependiendo del gradiente estudiado, el pie@bundancia se encontré mas cerca de

la base, del medio, o de la cim@ la montafia (Fig. 111.14).

DISCUSION

Este trabajo provee el primer inventadi® la fauna de coledpteros y hormigas
epigeos que habitan las montafias del N@ @&atagonia argentina. Se encontraron 52
familias de Coleoptera siendo Staphiae, Carabidae y Leiodidae las mas
abundantes. Estos resultados concuerdanas hallados en la misma regién (39°S-
42°S, 70°0-72°0) a través del gradiemteditudinal utilizando la misma metodologia

de captura; alli se registraron 48 familias el mismo patron de dominancia (Ruggiero
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et al. 2009). En cuanto a las hormidas,especies encontradas (15 especies)
representaron un subconjunto de las hallpdaa la regidn a través del gradiente
longitudinal (32 especief&ergnani et al. 2010).

Segun la riqueza de especies estimada por los indices de diversidad, para los
coledpteros el muestreo resulté incomplé&stos indices se basan el nimero de
especies raras presentes en las muegtsagonen que estas especies disminuyen a
medida que aumenta el esfuerzo destireo (Collwel y Coddington 1994). Sin
embargo, en todas las montafias y ambientes, especialmente los “singletons” y
“uniques”, continuaron incrementandose a rdadjue se incrementaba la abundancia.
Es esperable que para grupos hiperdivereaso los coledpteros no se logre obtener
una disminucién en la acumulacién de esgecaras (Longino et al. 2002). La elevada
cantidad de especies raras colectadas (mM&déedel total de las especies) manifiesta
el valor de estos ambientes montafiosoa [@aconservacion, dado que este tipo de
especies juega un papel fundamentdbativersidad total de una region (e.g.

Rabinowitz et al. 1986).

Aunque la riqueza de especies observada de coledpteros fue mucho menor a la
predicha, las estimaciones resultan validas para hacer comparaciones siempre que la
rigueza observada esté positivamente correlacionada con la estimada (Palmer 1990), lo
cual ocurrié para todos los estimadores datins (datos no mostrados). La riqueza de
especies para un mismo esfuerzo de meestue similar en ambientes altoandinos y
boscosos, lo que advierte sobre la neegsde considerar los ambientes de alta
montafia en las estrategias de conservacida biediversidad. Lanportancia de estos
ambientes para la conservacion fue aaterente resaltada al estudiar la flora
altoandina del Pargue Nacional Nahuel Huapi, encontrandose una alta diversidad de

plantas y varios endemismdBerreyra et al. 1998).
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La riqueza estimada de hormigas foey cercana a la observada. El bajo
namero de especies y la gran cantidachdeviduos colectados permitieron que para el
gradiente regional la acumulacion de especies raras se estabilizara. Si bien la familia
Formicidae es altamente diversa, ehN@é de la Patagonia argentina sélo se han
registrado alrededor de 30 especies)demas comunes en ambientes de matorral y
estepa, que en bosques (KusneZn3] Sackmann 2005, Fergnani et al. 2008, 2010).
La mayoria de las estaciones de muegreeste trabajo se situaron dentro de
ambientes boscosos, donde la riqueza decesspebservada fue baja. Estos resultados
son contrarios a los encontrados en la ami@zbrasilera, donde la riqueza local de
hormigas del bosque lluvioso duplica la halladda sabana (Vasconcelos y Villena
2006). Estas diferencias podrian deberse, er,mague en las selvas tropicales existe
una gran diversidad de especies arborfc(day., Ryder Wilkie et al. 2010), mientras
gue en zonas templadas, y particularmentia eegion muestreada, ese tipo de especies
es poco abundante (Kusnezov 1959). Porparee, el tipo de muestreo utilizado
captura principalmente insectos epigeosnddo que rara vez se registran las especies
arboricolas, que podrian eleVariqueza de especies del bosque. En zonas tropicales
de Australia, también se ha registrado mayor riqueza de especies de hormigas en
ambientes abiertos que en bosques (van lagah 2008). Esto sugjie la necesidad de
analizar otras variables ademas del nileetobertura vegetal para comprender los
factores que gobiernan la camiitide especies de hornsgatravés de gradientes
ambientales.

Coleo6pteros y hormigas mostraron patsodderentes de variacion altitudinal
en la riqueza de especies. Otros estuglimsexaminaron multiples taxa de artropodos a
través de un mismo gradiente altitudinambién encontraron que el patrén diferia

entre taxa (Olson 1994, Botes et al. 2006, 28@nders et al. 2009). Esta multiplicidad
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de respuestas sugiere que los factoresrilugen sobre la diversidad de especies
afectan de diferente manera a los distitéaa de insectos. Por otra parte, esta
discrepancia en los patrones de variaciotadbversidad de coledpteros y hormigas a
través de gradientes ambientales, fue ameente documentada en el noroeste de la
Patagonia (ver Farji-Brenet al. 2002, Sackmann et,&006, Ruggiero et al. 2009,
Fergnani et al. 2010) y en@pitulo anterior para la cqrosicion de los ensambles de
estos insectos. Los resultados de esta tefilerzan la idea de que ambos taxa no
pueden ser considerados como “sustitutosgstrategias de consacion para el area
mencionada

Para los coledpteros, en cuatro dedaco montafas, y para el gradiente
regional, la forma de la relacion entreilgueza de especies y la altitud mostré un
patrén jorobado. Los cuatro gradienfe§pez, Pelado, La Mona y Challhuaco)
abarcaron mas del 70% dechtension altitudinal de lmontafia, e incluyeron mas de
diez estaciones de muestreo, lmogue se situarian engrupo “estricto” definido en el
Capitulo | Estos resultados contribuyen a lagominancia encontrada de patrones
jorobados por sobre las otras formas cuaselaplica un criterio &%#cto de seleccion
de trabajos para estudiarftama general del gradiente. EhBayo, la relacién entre la
rigueza de especies y la altitud mostropatrén monotonico decreciente. Este
gradiente abarco mas de un 70% de la ekirrde la montafia, pero incluy6 sélo nueve
estaciones de muestreo que no incluyerorbade de la montafia. Asi, la asociacion
entre caracteristicas del disefio de meesyrforma del patron sefaladas e@apitulo
I, también se sugiere en los resultadosmidbs con datos de muestreo de campo a
escala regional.

Los patrones de variacidon de la abundiade coledpteros con la altitud en

general coincidieron con los de riquezaedpecies. Sin embargo, sitios de mayor
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rigueza no siempre se correspondieron ctimssile mayor abundancia. Esto sugiere
gue las variables ambientales que determamhos aspectos de la diversidad podrian
no ser las mismas. Por ejemplo, en cerraSwt#frica la abundaizcde coledpteros
estuvo positivamente relacionada coedatidad de carbono organico del suelo,
mientras que la riqueza de especies se asdeidemperatura media mensual (Botes et
al. 2007). Asimismo, la abundancia de indivds en comunidades de invertebrados de
la hojarasca en bosques de montafias de PRiexiqRichardson et al. 2005) se asoci6
a la cantidad de nutrientes en la hojarasca, mientras que la riqueza de especies se
relacion6 con el tipo de bosque. En el capitple sigue, se anadira la relacion entre
ambas variables de diversidad y fact@edientales. De todos modos, es importante
recordar, que dado el fuerte patron de dam@ma hallado en el presente estudio, el
patrén de abundancia de indiubs refleja principalmenta abundancia de individuos
de las especies dominantes.

No pudo determinarse la forma de laiaeion altitudinalen la riqueza de
especies de hormigas en ninguno de los cincdogestudiados, ni a escala regional. La
disminucién drastica y/o ausencia de eggede hormigas cerca del limite superior del
bosque, generé formas complejas para kciéh. La ausencia o fuerte disminucién de
hormigas en bosques frios y sombrios, podieizerse a que el calor recibido por
radiacion sea insuficiente como para permitir el forrajeo eficiente de las obreras y/o el
desarrollo de las larvas (Brown 1973).

La forma de la relacién entre la abundarde hormigas obreras y la altitud fue
muy variable. De todos modos, al trataseorganismos sociales, la manera
recomendada de medir la abundancia es contabilizando las colonias mas que los
individuos (Kaspari 2000). Otproximacion es cuantificar el grado de incidencia de

la especie en el total de las trampas @sesh una estacion de muestreo (i.e., ¢en
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cuantas trampas del total se encuentraeapacie?). Lamentablemente no fue posible
contar con ninguna de esas medidas, por Idajuerpretacion ds resultados de la
variacion de la abundancia de hormigas & altitud debe tomarse con precaucion.
Ademas, como en el caso de los coledps, el patrén debundancia refleja
principalmente la abundancia de miduos de las especies dominates.

Los patrones de variacion de la riqueeaespecies con la altitud tanto para
cole6pteros como para hormigas, no fudospredichos por el “modelo climético”
(i.e., patron “jorobado” en montafias “s€casnonotonico decreciente en montafias
“hamedas”; Brown y Lomolino 1998, McCain 200En el caso de los coledpteros, si
bien en los dos cerros “secos” el patrorvdgacion fue “jorobado” como lo esperado,
s6lo en una de las tres montafias “hlmséel patron fue decreciente. Para las
hormigas no fue posible asignar un patrémieguno de los cerros, pero la tendencia
fue la ausencia de especies a altitudesredias. Esto probablemente refleja que la
respuesta de los insectos adaiacion altitudinben las condiciones ambientales difiere
de la de aves y mamiferos. En general, los insectos estdn mejor adaptados que los
vertebrados endotermos a tolerar bajas e&zatpras atmosféricas, aumentos en la
deficiencia de oxigeno en efaiy alteraciones rapidas depigesion atmosférica a altas
altitudes; el frio atmosfé&o ha sido sugerido como uno lde factores ecolégicos mas
favorables para la supervivencia de ingeate alta montafia, ya que tiende a
contrarrestar los efectos deletéreos del inerémen la aridez, retarda la evaporacion y
favorece la precipitacion de humedad atmasféentre otros efectos (e.g. Mani, 1968).
Por esto, la relacion entre la riqueza dedteey la temperatura y disponibilidad de
agua a través de gradientes altitudinplesde ser distinta de la predicha para
vertebrados endotermos (e.g. McCain, 2007, 208@mas, estos resultados, sumados

a la falta de evidencia en favor del “modelionatico” encontrada en reptiles (McCain
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2010), sugieren que dicho modelo podria mosaédo para organismos ectotermos en
general.

Debido a la inexistencia de una “ntafa estandar”, cad@anjunto de datos
colectado a través de un gierate altitudinal, refleja los efectos combinados de las
peculiaridades regionalgsinto con los que tienen que ver estrictamente con el
gradiente fisico generado por la distancidualinal al nivel del mar, como cambios en
la presion atmosférica, la temperatura tuldidez del aire (Brner 2007). En este
capitulo solo se describié la forma dedéacion entre la riqueza de especies y la
abundancia de individuos cond#itud, sin tener en cutmlos factores que podrian
estar determinandola a esclaleal. En el capitulo que sigue, se analizaran las
asociaciones entre los cambios en la diversydaal factores directamente ligados a la
altitud, junto con otros que no varian denera especifica con la misma, pero que
surgen de distintas hip6tesis para expliaarariacion en la diversidad de especies.
Dada la baja variabilidad en la riquaaespecies de hormigas observada a escala
local, y las pocas especies presentes emdedafias estudiadas, los analisis que siguen

s6lo se haran para los coledpteros.
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TABLAS

Tabla lll.1. Valor medio de riqueza (S estfesviacion estandar (SD) de los
distintos estimadores de |lguieza de especies de coleGpteErsnegrita se indican los

estimadores de valores mas extremos.

Estimador S est SD
Chaol 557.16 64.56
Chao2 605.13 70.58

ACE 482.83 0
ICE 503.36 0
Jackl 457.43 15.83
Jack2 559.15 0
Bootstrap 377.81 0
MMMean* 381.09 --

*El estimador no tiene desviacidon estandar yaspicalcula una sola vez para la curva
de acumulacion aleatorizada.
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Tabla 11.2. Abundancia de individuos y numero elgpecies entre () para las distintas
familias de coledpteros. Datos por cerro y total regional. Los casilleros grises enfatizan

la ausencia de la familia en el cerro correspondiente.

Familia/Cerro Regional  Lopez Pelado Bayo La Challhuaco
Mona
Staphylinidae 12418 (?) 2087 (?) 3230(?) 1051 (?) 4486 (?) 1564 (?)
1301 2043 1790

Carabidae 6213 (25) (17) (14) 789(12) (13) 290(13)
Leiodidae 1947 (21) 201 (8) 197(9) 604 (11) 866 (14) 79 (7)
Pselaphidae 816 (37) 172 (24)21 (10) 264 (25) 309 (25) 50 (7)
Curculionidae 670 (66) 62 (17)200(24) 87(28) 179(35) 142(19)
Cryptophagidae 607 (1) 32 (1) 154 (1) 51 (1) 38 (1) 332 (1)
Scarabaeidae 479 (19) 133 (11) 95(9) 40 (6) 170 (17) 41 (11)
Scaphidiidae 316 (1) 38 (1) 57 (1) 84 (1) 90 (1) 47 (1)
Tenebrionidae 226 (8) 23 (2) 131 (¢ 0(0) 0 (0) 72 (5)
Lampyridae 134 (6) 24 (5) 52 (3) 35 (5) 15 (4) 8 (2)
Elateridae 133(10) 31 (3) 6 (3) 22 (4) 54 (3) 20 (4)
Cantharidae 128 (11) 21 (4) 34 (4) 24 (5) 24 (7) 25 (5)
Melandryidae 114 (5) 22 (1) 10 (1) 34 (3) 48 (¢ 0 (0)
Ptiliidae 112 (6) = 0(0) 0 (0) 23 (5) 89 (5) 0 (0)
Nitidulidae 106 (9) 26 (5) 24 (4) 15 (4) 36 (3) 5(3)
Melyridae 76 (7) 3(2) 37 (4) 4 (2) 2 (1) 30 (5)
Chrysomelidae 32 (14) 1(2) 6 (4) 13 (4) 10 (5) 2 (2)
Anthicidae 31 (2) 1(1) 5(1) 14 (1) 7(2) 4 (2)
Scydmaenidae 28 (2) 7 (1) 9(1) 4 (2) 7 (2) 1(2)
Geotrupidae 24 (1) 0(0) 14 (1) 1(1) 9(1) 0 (0)
Biphyllidae 16 (3) 0 (0) 5(3) 0 (0) 10 (2) 1(1)
Meloidae 16 (1) 4 (1) 1(1) 8 (1) 3(2) 0 (0)
Lucanidae 15 (2) 3(1) 6 (1) 2 (1) 4(2) 0 (0)
Mycetophagidae 14 (4) 1(1) 104 0(0) 3(1) 0 (0)
Coccinelidae 11 (8) 4 (4) 2 (2) 2(2) 1(2) 2 (2)
Erotilidae 11 (1) 1(1) 3(1) 1(2) 3(2) 3(1)
Ptinidae 11 (3) 2 (2) 8(2) 0(0 0 (0) 1(1)
Peltidae 10 (3) 0 (0) 7(3) 0 (0) 0 (0) 3(1)
Lathridiidae 9 (5) 2(2) 0 (0) 0 (0) 5(2) 2 (2)
Zoopheridae 8 (3) 2(1) 1(1) 0(0 4(2) 1(1)
Scraptiidae 7 (3) 1(2) 5 (3) 1(1) 0(0) 0 (0)
Anobiidae 5(5) 1(1) 2(2) 0( 1(1) 1(1)
Cleridae 5 (5) 4 (4) 1(1) 0(0) 0 (0) 0 (0)
Colydiidae 5(3) 1(1) 1(1) 1(1) 2 (1) 0 (0)
Aderidae 4 (2) 0 (0) 1(1) 0 (0) 3(2) 0 (0)
Salpingidae 4 (2) 1(1) 1(1) 0(0) 2 (1) 0 (0)
Trogidae 4 (1) 0 (0) 3(2) 0 (0) 1(1) 0 (0)
Archeocrypticidae 3(1) 1(2) 2(1) 0(0 0 (0) 0 (0)
Mordellidae 2(2) 1(1) 0 (0) 1(2) 0 (0) 0 (0)
Buprestidae 1(2) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 1(2) 0 (0)
Dermestidae 1(2) 0 (0) 0 (0) 1(2) 0 (0) 0 (0)
Derodontidae 1(2) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 1(2) 0 (0)
Oedemeridae 1(2) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 1(2) 0 (0)
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Protocucujidae 1(2) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 1(1) 0 (0)
Scirtidae 1(1) 1(1) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
Scolytidae 1(1) 1(1) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
Flial?Genlspl 1(1) 1(1) 0(0 0 (0) 0 (0) 0 (0)
Flia 2? Gen 2 sp 2 1(1) 0(0 1(2) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
Flia 3?2 Gen 3sp 3 1(1) 0(0) 1(1) 0 (0) 0 (0) 0 (0)
Flia 4? Gen 4 sp 4 1(1) 0(0 0 (0) 0 (0) 1(2) 0 (0)
Flia5? Gen5sp5 1(1) 0(0) 0 (0) 0 (0) 1(1) 0 (0)
Flia 6? Gen 6 sp 6 1(1) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 1(1)
Total 24783 4217 6386 3176 8277 2727
(321) (130) (131) (129) (166) (99)
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Tabla Ill.3. Forma de la variacion altitudinal énriqueza de especies de coledpteros
sugerida por los distintos métodos y @hsenso. AIC: Valor de Akaike de cada
modelo. Dos modelos se consideran con igpalyo si su diferencia de AIC es menor a
2. Para cada gradiente se indica en neggitados modelos apoyados por los datos.

Gradiente Método estadistico: AIC del modelo Forma Forma
Nulo Lineal Meseta CuadraticoMétodo Visual Consenso

Regional 438.02 421.63 418.33 413.21 JOR JOR
Co. Lopez 86.18 87.62 86.57 81.41 MES- JOR JOR
Co. Pelado 84.81 88.31 87.89 85.34 JOR JOR
Co. Bayo 78.43 70.44 68.97 73.96 DEC DEC
Co. La Mona 98.26 90.94 88.84 89.58 JOR JOR
Co. Challhuaco 82.00 81.71 80.41 75.42 JOR JOR

Patrones: JOR: jorobado; MES: M&seDEC: monotonico decreciente.
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Tabla Ill.4. Valor medio de riqueza (S estilesviacion estandar (SD) de los
distintos estimadores de la riq@@ede especies de hormigas.

Estimador S est SD
Chaol 15.00 0
Chao2 15.00 0.25
ACE 15.00 0
ICE 15.62 0
Jackl 15.98 0.98
Jack2 16.00 0
Bootstrap 15.63 0
MMMean* 16.04 --

*El estimador no tiene desviacidon estandar yaspicalcula una sola vez para la curva
de acumulacion aleatorizada.
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Tabla Ill.5. Total de especies de hormigasbyiadancia de obreras capturadas en cada
cerro y para el conjunto regional.

# de especies Abundancia
Regional 15 35056
Co. Lopez 11 7682
Co. Pelado 14 7722
Co. Bayo 7 3637
Co. La Mona 8 2428
Co. Challhuaco 10 13587
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Tabla Ill.6. Forma de la variacién altitudinal en la riqueza de especies de hormigas
sugerida por los distintos métodos y @hsenso. AIC: Valor de Akaike de cada
modelo. Dos modelos se consideran con igpalyo si su diferencia de AIC es menor a
2. Para cada gradiente se indica en neggitados modelos apoyados por los datos.

Gradiente Método estadistico: AIC del modelo Forma Forma
Nulo Lineal Meseta Cuadraticoviétodo Visual Consenso
Regional 230.13 222.94 224.56 220.51 NP CONT
Co. Lopez 50.69 46.59 46.29 51.49 NP CONT
Co. Pelado 59.86 61.29 62.01 60.61 Otros "W" CONT
Co. Bayo 27.72 3251 32.52 39.63 Otrom” CONT
Co.LaMona 37.91 38.08 38.95 38.14 NP NP
Co. Challhuaco 55.75 58.66 58.72 63.30 NP NP

Patrones: NP: no patrén; CONT: contradictorio.
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FIGURAS
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Secuencia de las especies
Fig. lll.1. Curvas de secuencia-abundancia de espéeiesledpteros, donde sspecifican las 2 6 3
especies mas abundantes. En cada gréfico, la abundamiaestra como porcejetael total para el
grupo representado.
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Fig. lll.3. Curvas de acumulacion de especiesaleodpteros basadas en muestras y
reescaladas a individuos pajglos diferentes cerros:Lopez,o Pelado,¥ Bayo,A La
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Fig. I1.7. Variacion de la abundancia de coledpgecon la altitud, excluyendo la familia
Staphylinidae, para el gradiemtsgional y los distintos cerros.
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Fig. 111.9. Curvas de secuencia-abundancia de espeld hormigas, donde se especifican las 3
especies mas abundantes. En cada grafico, la abundamuigestra como porcejatael total para el

grupo representado.
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APENDICE IlI

Apéndice IlIA. Definicion de los distintos estirdares de la riqueza de especies
utilizados. Estimadores no paramétricodadequeza de especies (tomado de Colwell
2009).

Definicién de variables

Variable Definicion

Sest Riqueza de especies estimada, dondé &ssreemplazada en la férmula

por el nombre del estimador

Sobs Numero total de especies obsensda el total de las muestras
agrupadas
Sare Numero de especies raras (con 10 o menos individuos) cuando se

combinan todas las muestras
Sabund Numero de especies abundar{tam 10 o mas individuos) cuando se

combinan todas las muestras

Sinfr Numero de especies infrecuentespg@ries encontradas en 10 o menos
muestras)

Shreq Numero de especies frecuentespecies encontradas en 10 o mas
muestras)

m Numero total de muestras

Mingr Numero de muestras con al menos una especie infrecuente

Fi Numero de especies con exactameimeividuos cuando todas

las muestras son agrupadas€F la frecuencia d@ngletonsF; es la
frecuencia deloubletony
Qi Numero de especies qaeurren en exactamerjteuestras (Qes la

frecuencia deiniques Q; es la frecuencia d#uplicate$

Pk Proporciéon de muestras que contiek@species

Nrare Numero total de individuos de especies raras

Ninr Numero total de ocurrendale especies infrecuentes

Cace Estimador de cobertura de abundancia en muestras

Cice Estimador de cobertura de incidencia en muestras

Tim Coeficiente de variacion estimado &gpara especies raras

wa Coeficiente de variacion estimado glpara especies infrecuentes
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Definicién de estimadores:

Chao 1y Chao2:Diferentes ecuaciones se utilizamgal computo de los estimadores
de riqueza Chaol y Chao2, su varianzarexda y el correspondiente intervalo de
confianza del 95%, dependiendo de el numersingetonsy doubletongpara datos

de abundancia) oniquesy duplicateg(para datos de incidencia).

Singletons (F;)  Doubletons (Fy)
Estimador o uniques (Q;) o duplicates (Q2) Estimador Varianza IC 95%

Chaol F.>0 F, >0 Ec. 1 Ec.5 Ec. 11
F.>0 F,=0 Ec. 2 Ec. 6 Ec. 11
F.>0 F,=0 Ec.2 Ec. 6 Ec. 11
F.=0 F,>6=0 Ec. 2 Ec. 7 Ec. 12
Chao2 Q:>0 Q. >0 Ec. 3 Ec. 8 Ec. 11
Q:>0 Q,=0 Ec. 4 Ec. 9 Ec. 11
Q.=0 Q,>6=0 Ec. 4 Ec.10  Ec.12
Ecuaciones:
1) = I'I F
S:'n a = A s + :
AL [ ! L1 zfll}
2)
& ‘L‘I.(IIII - l}
‘{.'hvl' Trewin] = h.-n'l-. + .
2(F, +1)
3) .
‘i;f Tt 2 = ‘i;llnlr'u + (-l
: 20,
4)
A . m=1y Q0 -1
j,{ o ‘i’.-m +[ ] |(_ 1 }
com ) 2(0, +1)
5) ) :
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6) (E 1 FOF_

a {8 F(F -1) F(2F -1
vi".(‘&.‘ Hieivrl ] = I(. I } + l{ ; ] = # !
2 4 4'hlr |
7) . s e
‘l.-'j,u'(:]lt .hlml] - 3‘”1““ (NS |(1 - NS .).
dondeN es el numero total de individupsra datos basados en abundancia
8) } i 4
" fi 1O ) 1{Q
vau‘(.’:,.ﬁm,:] = (), [ g ] + [ 9 ] + ( 9 ]
200,) \o,) 4\,
K . m-1\Q(Q-1) (m-1y 020-1)" (m-1}' Q'
e e R R P
: m 2 m 4 m 45, hao
10) X - _.
Vﬁl‘(Sﬂmz) =5,.€ B I(I ST ]):
donde M es el numero total de incidesdjacurrencias) para datos basados en
incidencia
11) o
Limite inferior = &b =,
K
Limite superior = S, +TK,
i )4
Var(* {-IIIrIJ-')
donde I'=Chao-S5 , . and K =expq1.90/log|1+ —F
12) ;
Limite inferior = axf s, | i_l_%(smiﬂ ] s
= {1—P) 1-P
L/
T . T 5Py
Limite superior = — I.Qf{L] .
(1-P) 1-P
donde P =exp(-N/S,,,) para Chaol
P = exp(-M/S,,,) ! para Chao2

Jackknife 1: Jackknife de primer orden basado@mcidencia de las especies
(Burnham y Overton 1978,1979, Heltshe y Forrester 1983).

m-1
Biackt = Sgps + Q1( )
m

:Jackknife 2: Jackknife de segundo orden basadtaencidencia de las especies
(Smith y van Belle 1984).
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2

L[a@n-3)_am-2)

o m mim -1}

Bootstrap: estimador basado en la incidencidateespecies (Smith y van Belle 1984).

2, m
Phoot = Sohs T }El(l_ Pk)

ACE: estimador de cobertura basado eadandancia (Chao y Lee 1992, Chao, Ma, y
Yang 1993)

Dado que,
Sots = Ve T Sapuna

La estimacion de la cobertura basada en la abundancia es,

F
Co =1-—1
NIBIE.'
donde
10
N_.. = 2iF
i=1

De esta manera, la estimacion de la colba es la proporcion de los individuos
perteneciente a las egpes raras que no seingletons Entonces, la estimacion de
ACE para la riqueza de especies es,

S E
=S, e Ly
are abund C C ?Eu:e

dace ace

S

donde el estimador del cogénte de variacion dg's, es

10
Ti(i—-1)F,
2 AT i=1
b = max _1:{}
ace Coee (Npe NN, —1)

ICE: Estimador de cobertura basado en tadencia de las muestras (Lee y Chao
1994).

Dado que,
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S-:ﬂ:ns = S1'.'n.t'r + Sfl'eq

La estimacion de la cobertura de la muestra es,

Cy, =1- i
Ni'fl.fl'
donde
10
Nigey = %]Qj
i=

De esta manera, la estimacion de la cabarte la muestra es la proporcion de los
individuos perteneciente a las especies infrecuentes que naigaes Entonces, la
estimacion de ICE para la rigueza de especies es,

Q .-

S' e Sfreq + Sinfr + Tice

in
e e

donde el estimador del cogénte de variacion dg;'s, es

10
g 2 (] _1)Qj
infr _ Minry  j=l 1.0
2 1
Cice (mi.n.fr—l) (Nm.fr)

Z
Yipe — MAX

Método asintotico de Holdige basado en la ecuacionMehaelis Menten (tomado
de Rozenzweig et al. 2003).

Sobs= S (N/ N + a)

donde S es la asintota (nUmero de espesitimado) N es el nunmede de individuos
en la muestra y a es un coeficiente de curvatura.
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INTRODUCCION

La variacién geogréfica da diversidad biolégica se encuentra fuertemente
correlacionada con los factores climatiagsuales (Francies y Currie 2003, Hawkins et
al. 2003b, Clark y Gaston 2006). Relaciones egltcdima y la riqgueza de especies han
sido documentadas en plantas (GuyriPaquin 1987, Adams y Woodward 1989,
O’Brien 1993), vertebrados (Turneradt 1988, Currie 1991, Guégan et al. 1998) e
insectos (Turner et al. 89, Kerr et al. 1998), entre ofrdaxa. Asimismo, se ha
sefialado al clima como un factor determirade la abundancia de individuos (ver
Hawkins et al. 2003a, Currie et al. 20@4ans et al. 2005, Clarke y Gaston 2006).
Aumentos en la temperatura se corresporab® aumentos tanto en la riqueza de
especies como en la abundancia deviddios (e.g. Kaspari etl. 2000, Allen et al.

2002, Sanders et al. 2007). Por giaate, el clima tambiénfiaye sobre la diversidad a
través de su efecto sobre la productivigadharia neta (e.g. Kaspari et al. 2000,
Ruggiero et al. 2009, Fergnagtial. 2010), y en generdreas de mayor productividad
soportan mas individuos y mas especies Exems et al. 2005 patea revision de los
mecanismos).

Las montafas ofrecen un escenario igaah el estudio das relaciones entre
cambios ambientales y la diversidad de egse ya que presemtduertes variaciones
climaticas en distancias relativamente asrtA medida que se asciende una montafia,
el clima se vuelve mas riguroso. La tempagradisminuye y la gcipitacion decrece o
muestra un pico a altitudes intermedgenerando cambios en la productividad
primaria neta a través del gradiente. Los dos patrones altitudinales mas generales en la
rigueza de especies (monotdnico decrgeig “jorobado”) surgen, en parte, por
diferencias climaticas que determinan vaoaess en la disponibilidad de agua a través

del gradiente altitudingBrown y Lomolino 1998, McCain 2007, 2009). En esta tesis
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se evaluaron predicciones sobre asociasiemére variables andntales y la riqueza
de especies y la abundandmindividuos que derivan depotesis propuestas para
entender los gradientes geograficos envardidad de especies, segun se detallan a
continuacion.

Hipotesis de limitacion térmica

La temperatura posee un efecto dwestibre el desarrollo, crecimiento y
comportamiento de los insectos, lo cual tada riqueza de esgies y la abundancia
de los individuos (e.g. hormigas del sudaspari et al. 2000, Botes et al. 2006;
coledpteros del suelo: Mazia et al. 2006teBeet al. 2007 y refemeias alli citadas).
Por ejemplo, para el desarrollo y crecimietéomuchos insectos es necesario superar
un umbral minimo de temperatura (Gulla@ranston 2005), por lo que la temperatura
minima de un ambiente dado determinara la posibilidad de la presencia de ciertas
especies y no de otras. En consecuenciesgera encontrar menos especies a medida
gue la temperatura minima desciende lecaititud. Ademas, dado que las funciones
fisiologicas de los insectos son sensiblés\ariabilidad en la temperatura, en
ambientes de amplia variacion térmica (como las cumbres de las montafias), pocos taxa
podran tolerar las condiciones estresantes, ge esperar que se encuentre un menor
namero de especies (MBrown y Lomolino 1998). Apoyando tsidea, varios trabajos
han encontrado un incremento en la diidad de especies de artropodos con
incrementos en la temperatura a lo largg@dalientes altitudinase(e.g., Sanders et al.
2003, 2007, Almeida-Neto et al. 2006, Botes 2006, 2007, Gonzalez-Megias et al. 2008,
Palin et al. 2010). Para evaluar el apdeessta hipétesis a la explicacion de los
gradientes analizados, se analizaron las asi entre la variamn altitudinal en la
temperatura diaria (T.VAR), la temperauninima diaria (T.MIN) y/o el grado de

insolacion (INSOL), y estimaciones de figueza y abundancia de coledpteros. En
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funcién de lo discutido anteriormente, se predijo un aumento en la diversidad de
especies a mayor T.MIN e INSOL, y una redldn de la diversidad a mayores valores
de T.VAR.

Hipotesis de productividad

El clima modula la productividad prama neta (Rosenzweig 1968), que puede
influir sobre la diversidad despecies. El incremento Enproductividad primaria, al
incrementar la disponibilidad generalaanento, puede llevar a un aumento del
namero de individuos en el nivel tidd consumidor, favoreciendo asi una mayor
coexistencia de las especies (Kaspaail.e2000, Hawkins et a2003a, Currie et al.
2004). Varios mecanismos han sido propugséma explicar esta relacion, pero
ninguno en particular ha recitm apoyo inequivoco, y la mayoria de ellos comparten al
menos una de sus predicciones con un maoangdternativo (ver Evans et al. 2005).
Los datos de productividad de un sistema gémergte son dificiles de obtener, pero en
general la productividad se correlaciona fuerte y positivamente con la cobertura vegetal
(ver Evans et al. 2005, y referencias allidats), por lo que la Ultima puede ser usada
como sustituto de la primera. En la estepa patagonica, se ha confirmado que la
cobertura vegetal es una buena prediaderé&a biomasa verde, la productividad
primaria neta aérea, y la biomasa vegtial para varias especies de plantas
(Flombaum y Sala 2007). Otro aspecto dprizductividad puedser representado por
la biomasa de hojarasca, que puede tenefagto en la diversidad de insectos al
influir en la disponibilidadie refugios y/o proveer recursos adicionales para algunos
herbivoros (e.g. Koivula et al. 1999, A&agel y Bonn 2001, Laussau et al. 2005, Mazia
et al. 2006, Fergnani et &010). Hierbas, arbustosayboles pueden representar
recursos diferentes para loséttos, por lo que la coberiwvegetal fue discriminada en

esas tres formas de vida. Se evalu6 la asociacion de la cobertura de hierbas
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(COB.HIERB), arbustos (COB.ARBU) ylwles (COB.ARBO), y la biomasa de
hojarasca (HOJAR), con la riqueza de especies y abundancia de individuos. Bajo esta
hipétesis se predijo un aunte de la rigueza y abundancia de coledpteros a mayor
cobertura vegetal y biomasa de hojarasca.

Hipotesis de heterogeneidad ambiental

La heterogeneidad espacial facilitgplersistencia de una alta riqueza de
especies en habitats mas complejmsmde los recursos pueden subdividirse mas
finamente (MacArthur y MacArthut961, Brown y Lomolino 1998, Davidowitz y
Rosenzweig 1998); esto promueve mayor egfizacion que favorece la coexistencia
de un mayor numero de especies (e.gowBry Lomolino 1998 para una revision). La
idea de que la heterogeneidial habitat afecta la divedad de especies ha sido
aplicada a ambientes en sucesion ll{Bger 1995) y disturbados (Levey 1988,
Greenberg et al. 1995), asi como tambi@naalientes latitudidas (Willig 2000, Willig
et al. 2003) y altitudinales (Finch 1989k ha propuesto el mantenimiento de la
heterogeneidad de habitats como una posibleamienta de consercion de especies
en sitios amenazados por actividades humanas (McGarigal y McComb 1992,
Greenberg et al. 1995). Sin embargo, aungisteegvidencia a favor de una asociacion
positiva (e.g. Morrison 1998, Siemann et al. 1998), también se ha encontrado un efecto
muy débil o nulo (Hawkins y Porter 2003 a,b, Kerr y Packer 1999). La riqueza de
especies de plantas puede considerarse coimonedida de heterogeneidad ambiental,
ya que distintas plantas pueden represedifi@arentes recursos y generar distintos
micro-habitats para los insectos. ligueza de especies de plantas influye
positivamente sobre la rigueza de artrépg@og., Otte 1976, Braganca et al. 1998,
Siemann et al. 1998). En esta tesis seidersron como medidas de heterogeneidad

ambiental la rigueza de especies de plantas discriminada en riqgueza de hierbas
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(RIQ.HIERB), arbustos (RIQ.RBU) y arboles (RIQ.ARBO), y la pendiente (PEND)
registradas en cada estacion de muestrbip@esis de heterogeneidad ambiental
predice una mayor riqueza y abundanciindectos en sitios mas diversos
floristicamente, y/o con mayor relieve topografico.

Influencia de la "aptitud” del suelo.

Distintas caracteristicas de los suefngden tener una relacién con la riqgueza
de especies y abundanciaidéividuos de insectos aesa local. Por ejemplo, la
diversidad de hormigas en bosques de &Arhérica disminuyd con el aumento en la
humedad del suelo (Wang et al. 2001)el88 mas humedos, en conjuncion con la
disminucién de la temperatura explicaromlisminucion de la diversidad de termitas
con la altitud en los Andgseruanos (Palin et al. 201@&in embargo, la abundancia de
la hormiga argentind_{nepithema humilefue mayor en sitios con mayor humedad en
el suelo (Holway et al. 2002, MenkdHplway 2006). La textura, nivel de
compactacion, PH y porcentaje de matergaaica influyen sobre la abundancia y
rigueza de insectos. Un suelo mas conmgppodria impedir el establecimiento de
especies que anidan en él, pero sugémsasiado “sueltos” podrian imposibilitar el
mantenimiento de los nidos. La rigueza y abundancia de hormigas en pastizales de
California aumento6 en suelos mas arengsaenos arcillosos (Bdtion et al. 2005). En
Dakota del Sur, suelos arenososaion mayor abundancia de individuos de
Tenebrionidae que suelos arcillosoglihs y Kirk 1975). La abundancia de
individuos de distintas especigs hormigas varié segun elrpentaje de arcilla 'y arena
de suelos de regiones aridas mmegidas de Norte América (Johnson 1992,
Bestelmeyer y Wiens 2001). En montafiasddafrica, se emntré una asociacion
positiva entre la riqueza de especies de tenados y el porcentaje de arcillay pH del

suelo, mientras que la abundancia de caralldwsinuy6 al aumentar el pH (Botes et
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al. 2007). Diferencias en la abundancia d@lgigios entre habitats fueron atribuidas a
las preferencias de dichos coledpterosdistintos tipos de suelo y pH en suelo
(Hosoda 1999). También se observd un aumemta diversidad de colémbolos al
incrementarse la acidez del suelo (Lorangai.€2001). En esta t&sise caracterizaron
los suelos tomando medidas de pH en 4§#hH20), pH en NaF (PH.VOLC), textura
(TEXTURA), densidad aparente (DA; commedida de compactacion), porcentaje de
gravas (%GRAVA), porcentaje de matesiganica (%MO) y porcentaje de humedad
del suelo (%0HUM). Se exploraron las asociaemantre dichas variables, la riqgueza de
especies y la abundancia de individigis,elaborar predicciones al respecto.

Las hipotesis planteadas mas arfilberon formuladas originalmente para
explicar los patrones de varian espacial en la riquezi especies y abundancia de
individuos a grandes escalas espaciales. Sbaggo, a escala regional (como la de este
trabajo) los patrones de variée espacial en la diversida# especies se asocian con
variables ambientales que pleda relacionarse con las miasideas (ver por ejemplo
Ruggiero et al. 2009, Fergnaniatt 2010, Speziale et al. 2010).

Objetivo general

Contribuir a la comprension de losfares ambientales que modulan la
diversidad de cole6pteros en montadielsnoroeste de la Patagonia argentina.

Objetivo particular: evaluar las asaciones predichas por las hipoétesis
propuestas para explicar las relacionesedatriqueza de especies y abundancia de

individuos con diferentegariables ambientales.

METODOS

El trabajo se llevé a cabo en 5 montadfi@lsnoroeste de la Patagonia argentina.

Tanto los detalles del area de estudio coentas estaciones de muestreo y de los
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procedimientos para la recoleccion e tiferaciones taxondmicas de los insectos se

describieron en eTapitulo IL

Estimacion de la riqueza de esgries y abundancia de individuos

Se analizo la variacion altitudinal en la rigueza observada (RIQ.OBS), la
abundancia total (ABUN.TOT) y la abumtaa excluyendo Staphylinidae (ABUN)
(definidas en eCapitulo Ill de esta tesis). La riqueza de especies estimada a partir de
datos de muestreo aumenta de manera no lboea¢l tamafo de la muestra, por lo que
existe un efecto de la abundancia y el @sfo de muestreo sobre dicha observacion
(Gotelli y Colwell 2001). Por lo tanto, eseesario realer estandarizaciones para
efectuar comparaciones validas de la riquezasgecies entre sitioka rarefaccion es
una técnica de interpolacion que permiteuedarizar la riqueza despecies estimada
en distintos sitios de muestreo por el nformde individuos colectados; se calcula el
numero de especies esperadouna sub-muestra de iwidiuos (i.e., correspondiente
con el menor numero de individuos capturadeeccionados al azar de una muestra
mas grande (Gotelli y Colwell 2001). Pamaorporar una medida que incluyera el
efecto de la abundancia y el esfuerzomigstreo sobre la riqueza observada, también
se evaluo la asociacion de las variatdenbientales estudiadas y la riqueza
rarefaccionada de E®pteros (RIQ.RARE).

La RIQ.RARE se calcul6 de la siguiemnera: 1) Se selecciond el sitio de
muestreo con menor nimero de individuos ctaléos; 2) Para cada sitio se muestre6
10.000 veces con reposicion el numero deviddbs seleccionados en el punto 1) del
total de individuos colectados en el sitio. De esta manera, se estimé la riqueza de
especies esperada para un valor dadoifii@imo) de individuos colectados dentro de

cada ambiente comparado (ver detalle mas abajo); 3) Se tomd el promedio de las
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10.000 estimaciones como el valor de ricuearefaccionada para cada sitio. Los
calculos se realizaron cehprograma EcoSim 7.72 (Gotelli y Entsminger 2006).

Los ambientes de bosque presentaropremedio muchos mas individuos que
los ambientes de estepa (314 vs. 60)mbién un mayor rango de variacion de la
abundancia (81-863 vs. 16-221).ddaque la rarefaccién es valida solamente dentro de
sistemas o ambientes homogéneos (Gotelli y Colwell 2001) las estimaciones de
RIQ.RARE se realizaron por ambiente egdr de hacerlo para el gradiente completo.
Para la definicion de los andites se utilizaron los grupos que se conformaron a partir
de los analisis de composicion deexsps de Coleoptera realizados e@apitulo II:

1) especies de sitios daegza altoandina de montafiasds humedas” (AaH), 2)
especies de sitios de estepa altoandimatprral de montafias “mas secas” (AaS+MS),
y 3) especies de sitios de bosque, juo sitios de matorral de montafias “mas
hamedas” (B+MH). Los valores de minimauadancia de individuostilizados para el
célculo de la riqueza de especies mreionada fueron: 18, 16 y 73 para los ambientes

AaH, AaS+MS y B+MH respectivamente.

Seleccién de las variables ambientales

Las variables ambientales usadas pgveesentar las diferentes hipotesis fueron
definidas en eCapitulo 1. Aqui solamente se recuerda que, para cada una de las
estaciones de muestreo, se estimétir de las siguientes variables:

Variables climaticasT.VAR: se calculd sustrayendo dia a dia la temperatura

minima de la méxima, y promediando estdsnes para todos los datos recolectados;
T.MIN: promedio de todas las temperatunsisima diarias registradas para el sitio
evaluado; INSOL: variable ondal calculada en funcion dedaientacion de la ladera

del sitio estudiado (veZapitulo Il para una descripcion completa).
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Cobertura vegetaCOB.HIERB: promedio de leobertura de hierbas estimada

en cuatro puntos elegidos al azar dede la estacion dauestreo; COB.ARBU:
estimacion visual de la cobertura de atbsisCOB.ARBO: promedio de la medicion
en cuatro puntos de la cobertura di@sel (usando un esferodensiometro); HOJAR:
peso seco de hojarasca (ver detalles €apltulo ).

Rigueza de plantaRIQ.HIERB: numero total despecies de hierbas contado

en cada sitio de muestreo. RIQ.ARBU y RIQ.ARBO: idem anterior, pero para arbustos
y arboles respectivamente (V@apitulo I)).

Pendiente(PEND) inclinacion topografica rdala con un clinémetro en el
punto central de la estacion eheiestreo (ver Capitulo I1).

Variables del sueld®H.H20: determinacidon potenciométrica, relacion suelo:

agua; PH.VOLC: determinacion potenciones, relacion suelo: solucién NaF;
TEXTURA: variable ordinal definida emificién de la proporcion de arena, limo y
arcilla del suelo (a mayor valor de la \&nlie, mayor proporcion de arena en el suelo);
DA: medida del grado de compactaci®l suelo (a mayor DA, suelo mas
compactado); %GRAVA: proporcidn de part@&silde diametro mayor a 2 mm en un
volumen dado de suelo; %MO: cantidad deema organica del suelo determinado por
el método de diferencia de peso &qte con agua oxigenada; %HUM: humedad

gravimétrica del suelo.

Andlisis de datos

Relacién entre la rigueza de espegi¢s abundancia de individuos con

variables ambientales.

Se analizaron las asociaciones predigtar las hipétesis en tres grupos de

datos por separado. Por un lado, los andlisisalearon para é€gradiente completo”
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(las 54 estaciones de muestreo provenientes de las 5 montafas). Por otro lado, se
utilizaron los ambientes definidos pordamposicién de las especies eapitulo Il
Debido a la baja cantidad de sitiosles grupos AaH y AaS+MS (redefinidos mas
arriba; 8 y 10 sitios respectivamente) y a su similitud ambiental, se decidié juntarlos;
Como los valores utilizados para calcu&aRIQ.RARE de ambos grupos fueron muy
similares (18 y 16 individuos), ésta n@funodificada. De esta manera los grupos
guedaron conformados como: “gradientenpteto”, “bosque” en sentido amplio
(incluyendo sitios de matorral de montafias “mas hiumedas”, 36 sitios) y “estepa” en
sentido amplio (incluyendo sitios de maitd de montafias “mas secas”, 18 sitios).

Para cada grupo (gradiente completo, thes, y “estepa”) yariable estudiada
(RIQ.OBS, RIQ.RARE, ABUN.TOT y ABUIN se seleccion6 el mejor modelo
ecoldgico a partir de la agparacion de modelos como se explica a continuacion y se
resume en la Fig. IV.1.

Para la comparacién de modelos se gk criterio de informacion de Akaike
corregido para muestras pequefnas (ABlanham y Anderson 200Bjniz-Filho et al.
2008) que permite ordenar los modelos pu&ramente, siendo el de menor AlCc, el
mejor modelo (i.e., el mas apoyado por los datosCegitulo | para una explicacion
mas detallada del criterio).

a) Seleccion de la/s hipotesis mas plaless (la/s mas apoyadgoor los datos).

a.1l) Dentro de cada hipotesis biatigse selecciond el mejor modelo
para representar a dicha hipotesis. Para esto se compararon multiples
modelos que involucraron el efectoaa variable ambiental individual
utilizada para representar a la hggds y todas las combinaciones posibles
de dichas variables. Los modelos fueregresiones linearee la variable

analizada en funcion desl@ariables predictoras thehipétesis tomadas de
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a una (regresiones simples), y en todas sus combinaciones posibles
(regresiones multiples). De entre estos modelos se selecciond para
representar a la hipotesa aquel de menor AICc (que se llamé “minimo
mejor modelo representativo dehligdétesis” MinMMRH). Por ejemplo,
para encontrar el modelo mas sopdotaor los datos para explicar la
variacion en la RIQ.OBS bajo Kipétesis de limitacidon térmica se
construyeron siete modelos de regredineal. Primero se tomaron las
variables ambientales utilizadas panaresentar a la hip&es de a una y se
construyeron tres modelos dgresion simple (RIQ.OBS~T.MIN,
RIQ.OBS~T.VAR y RIQ.OBS~INSOL; donde-" indica "en funcién de"),
luego se tomaron las variables ambientales de a dos en todas sus
combinaciones posibles (RIQ.OBS~T.MIN+T.VAR,
RIQ.OBS~T.MIN+INSOL, RIQ.OBS~NMAR+INSOL) y finalmente se
construy6 el modelo con las tres variables juntas
(RIQ.OBS~T.MIN+T.VAR+INSOL). Paraada modelo se calcud el AlCc.
De los siete modelos construidossséecciono el de menor AlCc para
representar a laipotesis.

a.2) Se compararon los AlCc de IMinMMRH calculados en a.1) que
caracterizaron a las distintas hipotepexa seleccionar la hipétesis mas
plausible (aquella representada pamedelo de menor AICc). Modelos que
difirieron en menos de 2 unidadesAl€c respecto del modelo de menor
AlICc, fueron tomados como igualmente probables que este ultimo. Cuando
esto ocurrio se seleccion6 mas de una hipotesis.

b) Seleccion de las variables “mejores a&hlés” (con mayor poder explicativo) dentro

de cada hipétesis.
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Para un conjunt® de modelos alternativpes posible calcular la
verosimilitud de un modelomediante el peso de Akaikei(MBurnham y
Anderson 2002); los mson una medida de la evidencia a favor de que el
modeloi sea el mejor del conjuni®de modelos evaluados. Estas w
pueden utilizarse para construir modelo promedio del conjun®de
modelos, donde es posible asignar welnide importancia a cada una de las
variables predictoras que intervienen en los distintos modelos. La
importancia de una variable dada surge de la suma de tesseaada uno los
modelos en los que la variablerfp@pa (Burnham y Anderson 2002).

b.1) Para cada conjunto de variahléBzadas para representar una
hipétesis se calculé un modelo pron@di la importancia de cada variable
en dicho modelo (Burnham y Anders2002). Siguiendo con el ejemplo de
la RIQ.OBS y la Hipétesis de limitacion térmica, la importancia de la
T.MIN sera la suma de logi de los modelos en los que la T.MIN participa,
es decir la suma de leg de los modelos RIQ.OBS~T.MIN,
RIQ.OBS~T.MIN+T.VAR, RIQ.OBS~T.MIN+INSOL vy
RIQ.OBS~T.MIN+T.VAR+ISOL,; la importacia de la T.VAR sera la suma
de loswi de los modelos RIQ.OBSKVAR, RIQ.OBS~T.MIN+T.VAR,
RIQ.OBS~T.VAR+INSOL y RIQ.OBS~T.MIN+T.VAR+ISOL; y de
manera analoga, la importancia de INSOL ser& la suma de dteslos
modelos RIQ.OBS~ INSOL, RIQ.OBS~T.MIN+INSOL,
RIQ.OBS~T.VAR+INSOL y RIQ.OBS~T.MIN+T.VAR+ISOL.

b.2) Dentro de cada hipotesis@édenaron las variables segun su
importancia.

c¢) Construccion del Modelo mixto.
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Para evaluar si el modelo surgidolaks hipétesis mas plausible/s mejoraba
al incorporar variables derivadaslds hipotesis menos apoyadas por los
datos, se construy6 un modelo mixtonfitidelo incluyo todas las variables
de importancia 0.5 (valor arbitrario) de latsipétesis mas plausible/s,
junto con la variable mas importante@la una del restie las hipétesis
(una variable por hipétesis). Se ped® de esta manera para dar mayor
peso a la/s hip6tesis mas plausiblé&. en el modelo mixto se evalla
unicamente la contribucién adicional de variables al mejor modelo, y no se
contrasta el mejor modelo con modelos alternativos.

d) Modelo ecoldégico final
El modelo ecoldgico final estuvo mimrmado por todas las variables de
importancia> 0.5 del modelo promedio construido en c).

Cabe aclarar, que cuando se analizaron los sitios de “estepa” las variables
COB.ARBO, HOJAR y RIQ.ARBO no se incamfaron en los procesos de seleccion
debido a su nula o bajanabilidad entre sitios.

Previo a los andlisis las variables respiadueron log10 transformadas, y todas
las variables fueron estandarizadas (medijad@svio estandar=1). Los analisis se
realizaron con el programa Spatial Analyisilacroecology (SAM v.3, Rangel et al.

2006).

Patrones de autocorrelacion espacial

Los fendbmenos ecoldgicos se estructuran en el espacio a distintas escalas, lo
cual determina una tendencia a queitia sea usualmente mas similar a uno cercano
gue a uno lejano (autocorreléuiespacial, Legendre 1993).eSiste autocorrelacion
espacial a distancias cortas, el valouda variable observadm un sitio dado puede

ser predicho, en parte, por los valores de la misma vadelites sitios aledafios, de
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modo que las observaciones no son inddfntes. El calculo repetido de la
autocorrelacién espacial enigs vecinos separados pofetentes distancias permite
elaborar correlogramas que representanriacian del patrén de correlacion de una
variable determinada en funcion dellatancia (Diniz-#ho et al. 2003).

Para evaluar en qué medida los regids de los modelos ecolégicos finales
seleccionados se vieron afectados por tacaurelacion espacial de los datos, se
compararon los correlogramas en las varmldspuesta y en los residuales de los
modelos finales. Para la construcciériagecorrelogramas, se utilizo el programa SAM
v.3 (Rangel et al. 2006) que utdi el indice de Moran (I) pacamparar el valor de una
variable en cada una de las observaciorgso de todas las demas. Este indice
generalmente varia entre -1 y 1 parkbres maximos negativos y positivos de
autocorrelaciéon respectivamente, peroncieael nimero de comparaciones dentro de
una clase es bajo, el indipeede presentar valores absolutos mayores que 1 (Thiago
Rangel, comunicacion personal). Valores gigativos mayores qué indican que las
observaciones son mas similares entre sigesperado por azar, lo que se denomina
autocorrelacidon espacial positiva. Por el contrario, valores significativos menores que 0
indican que las observaciones son mas des$nde lo esperado paear, llevando a una
autocorrelacién negativa (Legendre y Legent®98). Por otra parte, cuanto mayor es
el valor absoluto del indiadge Moran mayor es el grade autocorrelacion espacial
(Diniz-Filho et al. 2003). Sa variable respuesta muestutocorrelacion espacial, y
ésta desaparece o disminuye significativamahanalizar los residuos del modelo
ecoldgico final, dicho modelo explica lamgtura de autocorration espacial en los
datos, sugiriendo que fueron incluidasvasables relevantes y que el modelo
seleccionado fue adecuado. Por el contrarise encuentra autocorrelacion espacial

significativa en la variable respuesta, y ésta permanece alaanatizesiduales del
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modelo final, esto indica la posible infhma de otras variables sobre la variable
respuesta que no fueron tenidas en cuené modelo ecoldgicinal (Diniz-Filho et

al. 2003).

Anédlisis de la interaccién entre la estira ecoldgica vy la estructura altitudinal

Se realizé un analisis de regresionc (Borcard et al. 1992, Legendre 1993)
para determinar qué proporcida la variacion total en lariable respuesta fue explica
por: (a) el efecto de las variab ambientales independienteldaltitud, (b) el efecto
de variables ambientales altitudinalmenteussuradas, (c) edfecto de la altitud
independiente del efecto de las variables anthies y (d) la variacion no explicada.
Para esto se calculo el coeficiente dedrinacion (R?) de lasiguientes regresiones
por minimos cuadrados: (1) variable respuestéuncion de las veables seleccionadas
en el modelo ecoldgico fihgunto con la altitudg + b + ¢), (2) variable respuesta en
funcion de las variables selecciona@a el modelo ecologico fina ¢ b), y (3)
variable respuesta enrftién de la altitudl{ + ¢). Posteriormente, la proporcion de la
variacion atribuida a cada componente fue estimada dom@ + b)+ (b +c) - & +

b+cya=@+b)—-bc=pb+c)—-bd=1-@+b+0).

RESULTADOS

Relacién entre la rigueza @species y abundanciaiddividuos con variables

ambientales.

En general, las variables ambientales ma@s se asociaron a la variacion en la
rigueza de especies y abunda de individuos dependar de la forma en que se
estimaron las variables de riqueza y abundagai la parte dejradiente analizada
(Tablas IV.1-3). En la Tabla IV.4 se resunias variables ambientales involucradas en
los modelos ecologicos finales, yasociacion con fapredicciones.
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Para el gradiente completo y las caahedidas de diversidad, los modelos
ecoldgicos finales mas apoyados pardatos siempre incluyeron variables
relacionadas a la productividad como las mas importantes (Tablas IV.1). Entre ellas, la
COB.ARBO result6 la mas robusta, mostta una asociacién positiva con las cuatro
estimaciones de la riqueza y abundancia. Rarpzrte, se encontraron asociaciones
contrarias a las esperadas, como el aumaéatia RIQ.OBS y I&ABUN al disminuir la
HOJAR, y el incremento en las dos medidasabundancia con la disminucion de la
RIQ.HIERB (Tablas IV.1).

Dentro del “bosque”, sélo la ABUN maétuna asociacion clara con variables
relacionadas con la produdtiad (aunque la asociaciéarcla HOJAR fue negativa).
Para el resto de las estiniones de diversidad, se encontraron asociaciones con
diversas variables representas de las diferentes hip6tesisen varios casos dichas
asociaciones fueron contrar@a$as predichas (Tablas IV.2)

En los ambientes de “estepa” cobraropamtancia las variables relacionadas
con los suelos (Tabla 1V.3). No fue posiklecontrar un modelo mixto que ajustara a
los datos de ABUN.TOT en el cualguna variable tuviera importanci@.5, ni
tampoco se pudo discernir enttbe modelos asociados a lagedéntes hipétesis (Tabla
IV.3).

En elApéndice IVAse presenta de manera grafacaelacion entre las variables
de diversidad y cada una de las varialalmbientales involucradas en los modelos

ecoldgicos finales.

Patrones de autocorrelacion espacial

La autocorrelacion espacial presente srvixiables de diversidad estudiadas en
general fue leve (<0.2; Fig. IV.2). Cuanide moderada o alta (>0.2), en general

disminuy6 al examinar los residuales de meodelos ecoldgicos finales. En unas pocas

- 184 -



CAPITULO IV: RELACIONES ENTRE LA DIVERSIDAD Y EL AMBIENTE

clases de distancia tanto para la RIQ33Bla ABUN.TOT en el gradiente completo,
como para la ABUN en el bosque YR#Q.RARE en la estepa, se encontrd
autocorrelaciéon espacial significativa entlesiduales de los modelos, que no existia

en las variables dewrsidad (Fig. IV.2).

Anédlisis de la interaccién entre la estira ecoldgica vy la estructura altitudinal

Los modelos ecoldgicos propuestos para el gradiente completo, dieron cuenta
de una gran parte devariacion en la riqueza yoandancia (entre 63% Yy 72%
dependiendo de la variabdstudiada; Fig. 1V.3i, Ap@ice IVB). El efecto de las
variables ambientales independiente ddtiud también fue alto (entre 34% y 55%),
mientras que el efecto de la altitud ipdadiente del ambiente fue nulo o muy bajo.

En los ambientes de “bosque”, los modelos propuestos explicaron
aproximadamente un 50% de la variacioneeRI1Q.OBS, la ABUN y la ABUN.TOT.
Practicamente toda esa variacion fueliegada por el efecto de las variables
ambientales independientemente de litualten los 2 primeros casos. El modelo
propuesto para explicar lan&cion en la RIQ.RARE fupobre, dejando un 77% de la
variacion sin explicar. El etto de la altitud independiendel efecto ambiental sobre
las cuatro variables de diversidad fue bajo (Fig. 1V.3ii; Apéndice IVB).

Para la “estepa” los modelos egicos propuestos resultaron menos
explicativos que para el ggliente completo y el “bosqui(comparar Fig. I1V.3i-iii,
Apéndice IVB). No fue posible encontnam modelo ecoldgico que explicara la
variacion espacial en la ABUN.TOT, y pdaaRIQ.RARE un 68% de la variacion
quedo sin explicar. Asimismo, si bien lm®delos propuestos explicaron un 56% y un
43% de la variacion espacial en la RIBS y la ABUN, el eécto de las variables

ambientales independiente de la altituel mucho menor que el de las mismas
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variables espacialmente estructuradlagevamente, el efecto de la altitud

independiente del ambiente fue nulo o desiable (Fig. IV.3iii, Apéndice IVB).

DISCUSION

Las variables ambientales que se asoniaon la variacioaltitudinal en la
rigueza de especies y abundarde individuos de Coleogrta difirieron segun la parte
del gradiente y la estimacion de la diversidatiidiadas. Para el gradiente completo las
predicciones de la hipétesis de produdind fueron las mas apoyadas por los datos
para todas las estimaciones de la divai&in embargo, en el “bosque” sdlo la
abundancia sin Staphylinidae se asociorafskes relacionadas con la hipétesis de
productividad; mientras que edsto de las variables deversidad se asociaron con
distintas caracteristicas de Eselos y con variables relaciadas con las hipotesis de
limitacion térmica y heterogeneid ambiental, aunque en \@gicasos las asociaciones
fueron contrarias a las predichas por las ket Por su parte, para los ambientes de
“estepa” los aspectos del suelo fueron los que mas frecuentemente explicaron las
variaciones en la diversidad; no obstantealtm porcentaje de hariacion (entre 46%

y 68%) no pudo ser explicada por los modelosiogicos planteados. Estas diferencias
entre ambientes sugieren que los factoregygbeernan la variaén espacial en la
diversidad en “estepa’ y “bosque” nais@ los mismos. Por otra parte, las
discrepancias halladas (especialmente ébcslque”) entre los factores ambientales
asociados a la riqueza y los relacionacims la abundancia, sugieren que los
mecanismos que determinan la riqueza ge@ss en montafas del noroeste de la
Patagonia argentina no estarian mediado$apmivundancia de individuos (ver Currie

et al. 2004).
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Los patrones de autocorrelacion espatiastraron que en general los modelos
ecoldgicos finales no se vieron afectadosla@utocorrelacién gacial en los datos
(i.e., no se encontrd autocdereion espacial significativen los residuales de dichos
modelos; ver Diniz-Filho et al. 2003). Estalica que los modelos finales sirvieron
para explicar la estructuréci espacial de los datos. En unos pocos casos se observo un
aumento en la autocorrelacion espacidodeaesiduales del modelo final, que no
existia en la variable dewdirsidad. La aparicion de agtwrelacion espacial en los
residuales del modelo ecoldgico expresa pigtgatron de autocorrelacidon espacial en
las variables explicativas,iredica que el modelo ambiental ajustado tiene poco poder
explicativo para entenderVariacion espacial. Dicho ariras palabras, debe existir
alguna variable estructurada espacialmert medida en este estudio que también
afecta la diversidad de coledpteros. Sin egdyaen la mayoria de los casos, los valores
de autocorrelacion espacial fueron bajos,a@mt las variables respuesta como en los
residuales de los modelos, lo que indica gjueguste de los modelos finales y los
resultados obtenidos no estuvieron infliedos seriamente por la autocorrelacion
espacial de los datos (VMmiz-Filho et al. 2003).

La variacion en la diversidad expliaagor el efecto de variables ambientales
independiente de la altitud, tanto para eldignte completo como para el “bosque”, en
general fue alta. Esto indica que la vadacaltitudinal en la gueza y abundancia de
coledpteros no es un simple efecto deolgaciacion entre lalgtud y los factores
ambientales, sino que refleja efectoslégimos locales. De esta manera, los
coledpteros parecen responder mas a vanasilocales (como pequefios cambios en la
vegetacion y los suelos) que a los graradsbios asociados addtitud. Para la
“estepa” la variacion en la diversidad exptia por el efecto deariables ambientales

independiente de la altitdde mucho menor que paragehdiente completo y el
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“bosque”. Esto sugiere que la variacion esglaan la diversidad de coledpteros dentro
de ambientes de “estepa” podria estar g@ukmor factores fdirentes a los del
“bosque”. Resultados similares fueron obtenialognalizar la variadn espacial en la
abundancia de coledpteros (Ruggiero et al. Q08 rigueza de hormigas (Fergnani et
al. 2010) a través de la transicién Subait@Patagonica; alli, los modelos propuestos
explicaron mejor los patrones de abundancigyeza en el bosque que en el matorral-
estepa. Es posible que al tratarseid@mbiente mas homogéneo, la variacion
capturada en la rigueza y abundancia lsga insuficiente como para detectar
diferencias entre sitios que puedan relaaiea con la variacion ambiental. Futuros
estudios son necesarios para confirmar estas diferencias entre ambientes de bosque
y estepa en el norste de la Patagonia.

Asociaciones con la limitacion térmica

De todas las relaciones evaluadas, sbliqueza observadan el gradiente
completo y en sitios de “estepa” se incesitd al aumentar la temperatura minima
diaria, apoyando lo predicho plarhipotesis de limitacion ténica. En el “bosque”, la
abundancia total de coledpteros disminuyauahentar la variacion diaria de la
temperatura y la temperatura minima idigen este ultimo caso, contradiciendo la
prediccidn de la hipotesis). La actividad¢cillo de vida y la neroduccién de insectos
se ve limitada por condiciones climati@adremas (Hodkinson 2005) y las condiciones
climaticas recrudecen a medida que seeasld en una montafia. Es posible que la
variacion térmica registrada en este tralp@jdaya sido suficiente como para detectar
variaciones en la diversidad asociadas @tadientes de temperatura ya que los datos
de temperatura provinieron sélo de la esta mas calida. En montafias del estado de
San Pablo se encontré una asociacioitigagentre la temperatura y la riqueza de

especies y abundancia de individuos de opippero el patron sélo se evidencio al
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analizar conjuntamente valores de tempggatle invierno y verano (Almeida-Neto et
al. 2006). Trabajos que analirarla riqueza de especiestmmigas (Fergnani et al.
2010) y la abundancia de coledpteros emd&uggiero et al. 2009) a través de la
transicion Subantértica-Patagdnica, tampo@metiaron asociacioseconsistentes con
variables representativas ldehipdétesis de limitacion térmica. Aunque en dichos
trabajos las medidas de temperatuexda tomadas en un rango temporal mayor
(noviembre a marzo) también represeeexclusivamente la estacion calida
(primavera-verano). Para evaluar la consisgede estos resultados, en futuros estudios
seria interesante poder captavdaiacion en la temperaturdaalargo de todo el afio, de
modo de incluir datos de los periodos mas frios.

Asociaciones con la productividad

Al analizar el gradiente completia, cobertura de la vegetacion (y
principalmente la de arboles) fue el factle mayor importancia para explicar las
variaciones en la diversidad de coledpteap®yando las predicciones de la hipotesis
de productividad. Es posible glees arboles sean una fuenmportante de recursos
para los coledpteros (por ejemplo ofegao sitios para forrajear y oviponer), y que
esto incremente tanto la riqueza como la abociddocal. Por otrparte, la cobertura
del dosel favorece la formacion de pequemaso-habitats a nivel del suelo,
generando distintas condiciones ambientglesafectan la abundeia y distribucion
de artrépodos epigeos (coledpteros: Nieraehkl. 1996, Butterfield 1997, Elek et al.
2001; arafias: Ziesche y Mecidi2008). En la transicioBubantartica-Patagonica, la
variacion oeste-este enddundancia de coledpteros también estuvo fuerte y
positivamente asociada a la coberturaelgetal (Ruggiero et al. 2009). De esta

manera, el presente estudio aporta evideagifavor de la hipésis de productividad
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para explicar la variacion espacial enligersidad de insectos, en coincidencia con
otros trabajos (e.g. hormigas: Kasparalet2000a, 2000b, Fergmieet al. 2010).

En contraposicion a lo esperadoblamasa de hojarasca se relacioné de
manera negativa con la riqueza observada y la abundancia sin incluir Staphylinidae,
tanto en el gradiente completo como enslitiss de “bosque”. Esta asociacion negativa
ha sido también encontrada cuando seiznid relacion entréa diversidad de
hormigas y la complejidad del habitat (LasgaHochuli 2004). EI movimiento de las
hormigas podria ser energéticamente mas eficiente en habitats menos complejos (i.e.
con menor cantidad de hojarasca; e.g. KaspWeiser 1999, Sackmann y Farji-Brener
2006), aumentando la capacidad de feoaEl mismo mecanismo podria estar
afectando a los coledpteros epigeos analizad@sta tesis. Por otra parte, se ha
sugerido que las trampas de caida captom@mos individuos en lugares donde la
vegetacion a nivel del suelo es mas dedshido a que los insectos se mueven de
manera mas lenta en esos ambientemyat# que disminuye su probabilidad de caer
en las trampas (Greenslade 1974, Melbheur999). De manera analoga, altas
cantidades de hojarasca podrian hacer mas émbhovimiento de los insectos llevando
a su menor captura.

Asociaciones con la heterogeneidad ambiental

A través de todo este trajb, se encontraron asociages equivocas entre los
distintos estimadores de riqueza y abundaydss variables repsentativas de la
heterogeneidad ambiental. Cuando dichasabées participaron en los modelos finales,
en mas de la mitad de los casos la rélacion las variables d#versidad fue en
sentido contrario a lo esperasiegun las predicciones denipotesis de heterogeneidad
ambiental. Por ejemplo, al considerar eldiente completo, la riqueza de hierbas se

relacion6 de manera negativa con la abundaBgibien la reladn positiva entre la
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heterogeneidad del habitat producida por [getacion y la diversidad de animales es
un patron bien documentado (e.g., Davidowi2osenzweig 1998), un trabajo de
revision de esta relacidén encontré gueapayo empirico esta fuertemente sesgado a
estudios de vertebrados leabitats sujetos a influencétropogénica (Tews et al.
2004). Evidencia acerca de que incrementda éieterogeneidad del habitat pueden
llevar a una disminucién en la diversiddgl especies animales se ha encontrado
anteriormente, por ejemplo en aves (Ral985) y hormigas (Boulton et al. 2005). Una
explicacion posible para los resultados niega es que los coledpteros perciban la
heterogeneidad del ambiente a una escaleedife a la propuesta este trabajo (i.e.,
diversidad de plantas). Quizas, una medida mas adecuada para representar la
heterogeneidad ambiental hubiese sido laiestra de la vegetacion (Brose 2003), que
usualmente se utiliza con dicho fin. Por qieate, la percepcion de la heterogeneidad
ambiental podria estar variando entre las dit®especies deledpteros de acuerdo

a su tamario corporal (Levin y Pacala 1997, Mech y Zollner 2002).

Asociaciones con la “aptitud” del suelo

Las variables representativas de la agdtdel suelo contribuyeron en parte para
explicar las variaciones en la diversidicoledpteros, siendo mas frecuente su
contribucion en ambientes de “estepa”. Adaireduccion en la complejidad de la
vegetacion podria generar que los suetdgen mayor importanaj por ejemplo, para
proporcionar refugios y sitios para anidar.

La abundancia de coledpteros tantekgradiente completo, como en el
“bosque” y la “estepa” disminuy6 en suetms mayor porcentaje de gravas. La
presencia en los suelos de este tipo dégodeis disminuye la capacidad de retencién
de agua, a la vez que genera suelos madtts” (Paruelo edl. 1988, Campbell et al.

2002). Dado que muchos de los estadios inmaduros de Coleoptera presentan vida
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subterranea (Gullan y Cranst®005), es posible que estasazderisticas de los suelos
impidan la construccion y el mantenimientordéos y/o la supervencia de las larvas
de diversas especies. Por ejemplo, parsarganismos que anidan en el suelo como
varias hormigas, se ha sugerido que lauesira y composicién de los suelos podrian
jugar un rol fundamental en éstructuracion de sus comdades (Boulton et al. 2005).
En resumen, la variacién altitudinal en la diversidad debptdeos a través del
gradiente completo fue explicada prpaimente por variables asociadas a la
productividad primaria, siendo la cohed de arboles la variable que mas
frecuentemente se asocio a dicha vadiacAsi, los datos sugieren que efectos
climaticos indirectos mediados por procebmddgicos (e.g. lproductividad primaria)
serian mas importantes que los efectos climaticos directos para dar cuenta de las
variaciones en la diversidad de coleéptezpigeos en montafias del noroeste de la
Patagonia argentina. Sin embargo, al considasavariaciones dentro de los distintos
macro-ambientes (“bosque” y “estepa”) gsatron no se mantuvo. En el “bosque” se
encontraron relaciones equivoeadre las diferentes estationes de la diversidad y
las variables relacionadas con las distihipstesis; mientras que en la “estepa”
cobraron importancia distintaaracteristicas de los sasl Esto indicaria que los
patrones de diversidad podriastar modulados por diferestvariables ambientales en
distintas partes del gradiente. De estmera, la generalizacion hallada para el
gradiente completo desaparece al disminugsizala de analisis, donde los efectos de la
productividad interactia con faces locales (como caracteidas de los suelos) en la

modulacién de la variaciGspacial en la diversidad de coledpteros.
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TABLAS

Tabla IV.1. Resumen de los diferentes modelos calculados el Gradiente Completo. A) Modelo fhipotesis. Para cadariable respuestéas
primeras tres columnas muestran las estimaciones del modelegio incluyendo todas las varied asociadas a la hipotesisakada. La cuarta
columna muestra las variables que conformatoninimo mejor modelo representativoldédipotesis (MinMMRH), indicadas con afiX”.

Entre paréntesis se muestra el nimero deetos igualmente probables que el MinMMRYA([Cc < 2) del total de modelos posibles. Imp:
importancia de la variable, CoefEst.: coeficiente estandarizadwESt: error estdndar. B) Modslmixtos. Idem A) pero emnidjar de por
hipotesis, para todas las vatieddel modelo mixto. Las variables mas impodarmue formaron parte de los Modelos Finadesigestran en
negritas. Las variables y los pasos para la setatde los modelos se definen en el texto.

A) MODELOS POR HIPOTESIS

RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT
Modelo promedio Min Modelo promedio Min Modelo promedio Min Modelo promedio Min
Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH Imp. Coe fEst. ErrorEst MMRH

Limitacion térmica (4de7) (1de7) (1de7) (1de7)
T.VAR 0.371 -0.142 0.049 0.255 -0.065 0.037 0.771 -0.327 0.116 X 0.982 -0.473 0.144 X
T.MIN 1 0.666 0.114 X 1 0.611 0.118 X 0.957 0.43 0.144 X 0.856 0.318 0.113 X
INSOL 0.434 -0.137 0.045 X 0.25 0.046 0.03 0.331 -0.116 0.046 0.241 -0.006 0.032
AlCc 124.47 121.612 136.962 132.577 136.326 133.339 130.189 127.644
Productividad (2 de 15) (1 de 15) (2 de 15) (5 de 15)
COB.HIERB 0.604 0.161 0.056 X 0.239 -0.032 0.023 0.844 0.24 0.085 X 0.464 0.126 0.042
COB.ARBU 0.985 0.287 0.085 X 0.986 0.321 0.094 X 0.442 0.132 0.043 0.334 0.086 0.03
COB.ARBO 1 0.769 0.108 X 1 0.601 0.101 X 1 0.876 0.116 X 1 0.823 0.097 X
HOJAR 0.759 -0.222 0.08 X 0.264 0.067 0.029 0.946 -0.342 0.113 X 0.4 -0.128 0.043
AlCc 100.295 100.082 116.681 112.206 112.731 112.384 104.655 102.112
Heterogeneidad (1 de 15) (3 de 15) (4 de 15) (6 de 15)
RIQ.HIERB 1 -0.515 0.103 X 0.98 -0.383 0.116 X 0.999 -0.489 0.115 X 1 -0.569 0.113 X
RIQ.ARBU 0.985 0.373 0.113 X 0.962 0.393 0.128 X 0.427 0.171 0.056 0.503 0.188 0.063
RIQ.ARBO 0.881 0.278 0.098 X 0.742 0.267 0.096 X 0.881 0.308 0.105 X 0.73 0.246 0.086 X
PEND 0.24 -0.043 0.024 0.38 0.132 0.042 0.528 -0.173 0.057 X 0.451 -0.148 0.048
AlCc 124.317 121.955 136.967 135.918 135.816 134.328 133.462 131.741
Suelos (2 de 127) (6 de 127) (5 de 127) (9 de 127)
PH.H20 0.731 -0.197 0.069 X 0.778 -0.234 0.083 X 0.247 -0.06 0.027 0.319 -0.1 0.033
PH.VOLC 0.958 -0.285 0.093 X 0.46 -0.15 0.048 0.738 -0.226 0.08 X 0.545 -0.17 0.056 X
TEXTURA 0.657 -0.242 0.084 X 0.442 -0.202 0.064 0.853 -0.344 0.124 X 0.851 -0.332 0.116 X
DA 0.971 -0.501 0.162 X 0.998 -0.668 0.165 X 0.399 -0.23 0.075 0.576 -0.301 0.103
%GRAVA 0.896 -0.343 0.119 X 0.252 -0.087 0.037 0.973 -0.46 0.137 X 0.962 -0.429 0.136 X
%MO 0.226 -0.039 0.032 0.53 0.228 0.075 X 0.394 -0.176 0.059 0.249 -0.061 0.037
%HUM 0.941 -0.363 0.12 X 0.95 -0.395 0.131 X 0.274 -0.102 0.039 0.364 -0.153 0.05
AlCc 126.917 113.46 133.358 122.932 132.418 125.482 127.29 120.881
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Tabla IVV.1 Continuaciéon

B) MODELOS MIXTOS

RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT
Modelo promedio Modelo promedio Modelo promedio Modelo promedio
Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. Coe fEst. ErrorEst

T.VAR - - - - - - - - - 0.41 -0.143 0.046
T.MIN 0.608 0.244 0.084 0.329 0.139 0.045 0.214 -0.011 0.032 - - -
COB.HIERB 0.631 0.173 0.06 - - - 0.883 0.305 0.106 - - -
COB.ARBU 0.98 0.284 0.086 0.994 0.363 0.098 - - - - - -
COB.ARBO 0.987 0.63 0.182 0.996 0.685 0.151 0.996 0.643 0.156 0.999 0.557 0.127
HOJAR 0.622 -0.198 0.069 - - - 0.972 -0.355 0.109 - - -
RIQ.HIERB 0.239 -0.018 0.032 0.792 0.254 0.09 0.83 -0.304 0.106 0.554 -0.163 0.054
DA 0.221 -0.034 0.033 0.224 -0.012 0.036 - - - - - -
%GRAVA - - - - - - 0.845 -0.242 0.087 0.981 -0.29 0.088
AlCc 106.318 113.892 107.716 98.034
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Tabla I1V.2. Resumen de los diferentes modelos calculpdos los sitios de “Bosque”. A) Modgbor hipétesis. Para da variable respuest
las primeras tres columnas muestran las estimaciones del rpooi@edio incluyendo todas lasriables asociadas a la hipogesivaluada. La
cuarta columna muestra las variables quearomdron el minimo mejor modelo represéintade la hipétesis (MinMMRH), indicada®n una
“X”. Entre paréntesis se muestra el nimeraoraelelos igualmente probables que el MinMMRYAICc < 2) del total de modelos posibles.
Imp: importancia de la variable, CoefEsbeficiente estandarizado, ErrorEst: error estandar. B) Modelos mixtos. Idem Anhgagar de por
hipétesis, para todas las vatedel modelo mixto. Las variables mas impodamue formaron parte de los Modelos Finademgestran en
negritas. Las variables y los pasos para la set@tde los modelos se definen en el texto.

A) MODELOS POR HIPOTESIS

RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT
Modelo promedio Min Modelo promedio Min Modelo promedio Min Modelo promedio Min
Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH  Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH Imp. C oefEst. ErrorEst MMRH

Limitacion térmica (2de7) (5de7) (2de7) (1de7)
T.VAR 0.274 -0.072 0.067 0.804 0.407 0.191 X 0.883 -0.469 0.154 X 0.992 -0.688 0.183 X
T.MIN 0.555 0.272 0.091 X 0.554 0.273 0.117 X 0.243 -0.046 0.047 0.739 -0.341 0.119 X
INSOL 0.864 -0.406 0.143 X 0.468 -0.232 0.105 0.379 -0.237 0.078 0.245 -0.107 0.044
AlCc 103.391 99.928 106.714 105.817 102.775 98.01 94.249 91.774
Productividad (2 de 15) (3 de 15) (2 de 15) (4 de 15)
COB.HIERB 0.295 0.149 0.049 0.285 -0.067 0.054 0.656 0.274 0.092 X 0.31 0.156 0.055
COB.ARBU 0.258 0.112 0.045 0.582 0.272 0.104 X 0.227 -0.077 0.037 0.303 -0.163 0.054
COB.ARBO 0.855 0.357 0.125 X 0.431 -0.201 0.077 0.998 0.543 0.131 X 0.978 0.501 0.152 X
HOJAR 0.994 -0.562 0.152 X 0.269 0.027 0.05 0.998 -0.594 0.148 X 0.711 -0.324 0.114 X
AlCc 97.977 94.171 112.6 104.911 90.602 87.308 100.972 97.378
Heterogeneidad (4 de 15) (3 de 15) (2 de 15) (6 de 15)
RIQ.HIERB 0.504 -0.246 0.081 X 0.313 0.138 0.053 0.779 -0.333 0.128 X 0.769 -0.348 0.124 X
RIQ.ARBU 0.925 0.436 0.157 X 0.835 0.362 0.14 X 0.252 0.047 0.044 0.237 -0.062 0.043
RIQ.ARBO 0.482 -0.254 0.084 0.254 -0.036 0.048 0.296 -0.12 0.052 0.609 -0.297 0.101 X
PEND 0.225 0.033 0.038 0.315 0.136 0.054 0.369 -0.171 0.061 0.519 -0.249 0.082
AlCc 105.763 102.077 109.566 103.158 110.231 103.637 104.564 101.434
Suelos (3 de 127) (4 de 127) (3 de 127) (8 de 127)
PH.H20 0.682 -0.289 0.1 X 0.534 -0.264 0.092 X 0.255 -0.115 0.047 0.296 -0.149 0.052
PH.vOLC 0.991 -0.499 0.137 X 0.4 -0.208 0.07 0.4 -0.221 0.07 0.265 -0.117 0.048
TEXTURA 0.227 -0.12 0.041 0.229 -0.01 0.044 0.301 -0.186 0.066 0.302 -0.167 0.062
DA 0.3 0.161 0.047 0.234 0.024 0.045 0.223 0.043 0.045 0.251 0.093 0.051
%GRAVA 0.216 -0.089 0.033 0.268 0.105 0.048 0.349 -0.199 0.063 X 0.523 -0.274 0.091 X
%MO 0.923 -0.488 0.161 X 0.234 -0.006 0.046 0.629 -0.367 0.128 0.352 -0.212 0.073
%HUM 0.857 0.422 0.143 X 0.232 -0.026 0.045 0.623 0.375 0.13 0.397 0.248 0.083
AlCc 97.42 89.197 121.605 105.444 116.043 103.351 118.921 104.935
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Tabla IVV.2 Continuacion

B) MODELOS MIXTOS

RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT
Modelo promedio Modelo promedio Modelo promedio Modelo promedio
Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. C oefEst. ErrorEst

T.VAR - - - 0.543 0.26 0.087 0.317 -0.237 0.071 0.942 -0.598 0.186
T.MIN - - - - - - - - - 0.674 -0.341 0.117
INSOL 0.667 -0.301 0.1 - - - - - - - - -
COB.HIERB - - - 0.729 0.324 0.117 - - -
COB.ARBU - - - 0.385 0.205 0.066 - - - - - -
COB.ARBO - - - - - - 0.884 0.492 0.148 0.454 0.318 0.1
HOJAR 0.607 -0.34 0.106 - - - 0.991 -0.584 0.158 - - -
RIQ.HIERB - - - - - - 0.327 -0.206 0.068 0.218 -0.078 0.038
RIQ.ARBU 0.326 0.178 0.05 0.729 0.336 0.12 - - - - - -
PH.H20 0.699 -0.286 0.098 0.398 -0.206 0.066 - - - - - -
PH.vOLC 0.692 -0.346 0.116 - - - - - - - - -
%GRAVA - - - - - - - - - 0.606 -0.256 0.085
%MO 0.48 -0.33 0.131 - - - 0.198 <.001 0.039 - - -
%HUM 0.687 0.334 0.119 - - - - - - - - -
AlCc 103.457 106.264 99.094 95.83
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Tabla 1V.3. Resumen de los diferentes modelos catinggpara los sitios de “Estepa”. A) Modelor hipotesis. Pareada variable respuest
las primeras tres columnas muestran las estimaciones del rpooi@edio incluyendo todas lasriables asociadas a la hipogesivaluada. La
cuarta columna muestra las variables quearomdron el minimo mejor modelo represé¢ntade la hipétesis (MinMMRH), indicada®n una
“X”. Entre paréntesis se muestra el nimeraomelelos igualmente probables que el MinMMRYAICc < 2) del total de modelos posibles.
Imp: importancia de la variable, CoefEsbeficiente estandarizado, ErrorEst: error estandar. B) Modelos mixtos. Idem Anhgagar de por
hipétesis, para todas las vatedel modelo mixto. Las variables mas impodamue formaron parte de los Modelos Finademgestran en
negritas. Las variables y los pasos para la set@tde los modelos se definen en el texto.

A) MODELOS POR HIPOTESIS

RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT
Modelo promedio Min Modelo promedio Min Modelo promedio Min Modelo promedio Min
Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH Imp. CoefEst. Er  rorEst MMRH Imp. CoefEst. ErrorEst MMRH

Limitacién térmica (1de7) (1de7) (1de7) (2de7)
T.VAR 0.169 0.01 0.039 0.362 -0.239 0.09 0.25 0.034 0.064 0.218 -0.017 0.057

T.MIN 0.957 0.577 0.199 X 0.701 0.394 0.162 X 0.739 0.398 0.172 X 0.781 0.442 0.177 X
INSOL 0.266 -0.214 0.058 0.247 0.058 0.066 0.302 -0.159 0.076 0.425 -0.298 0.101

AlCc 56.743 50.724 60.8 54.677 61.261 54.771 59.327 54.173
Productividad (2de 3) (2de 3) (2de 3) (2de 3)
COB.HIERB 0.37 0.207 0.094 0.682 -0.29 0.166 X 0.485 0.316 0.119 0.408 0.268 0.102

COB.ARBU 0.765 0.395 0.179 X 0.427 -0.129 0.109 0.679 0.394 0.159 X 0.745 0.411 0.173 X
AlCc 57.896 54.584 59.602 56.154 56.988 54.365 57.166 54.172
Heterogeneidad (5de7) (3de7) (1de7) (2de7)
RIQ.HIERB 0.399 -0.3 0.125 0.292 0.043 0.083 0.246 -0.193 0.064 0.418 -0.317 0.107

RIQ.ARBU 0.476 0.344 0.141 0.480 0.289 0.122 X 0.206 0.096 0.054 0.23 0.037 0.066

PEND 0.573 -0.346 0.138 X 0.474 0.275 0.116 0.873 -0.509 0.192 X 0.675 -0.413 0.157 X
AlCc 59.446 55.666 59.446 56.177 58.717 52.298 60.252 54.118
Suelos (6 de 63) (2 de 127) (4 de 127) (3 de 127)
PH.H20 0.127 0.035 0.033 0.168 -0.105 0.044 0.273 0.277 0.067 0.262 0.256 0.065

PH.VOLC 0.238 -0.25 0.052 0.138 -0.047 0.034 0.25 -0.254 0.065 0.23 -0.218 0.062

TEXTURA 0.114 0.038 0.024 0.372 0.324 0.081 0.221 -0.224 0.055 0.193 -0.163 0.049

DA 0.709 -0.749 0.216 X 0.192 -0.142 0.068 0.219 -0.165 0.082 0.261 -0.261 0.088

%GRAVA 0.365 -0.523 0.119 0.167 0.115 0.055 0.626 -0.53 0.174 X 0.537 -0.477 0.149 X
%MO 0.114 0.002 0.026 0.192 -0.194 0.045 0.155 0.073 0.041 0.159 <.001 0.043

%HUM 0.942 -0.898 0.266 X 0.817 -0.583 0.197 X 0.22 -0.198 0.075 0.208 -0.144 0.072

AlCc 78.831 49.348 81.166 50.779 83.071 53.452 85.056 54.144
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Tabla IVV.3 Continuacion

B) MODELOS MIXTOS

RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT
Modelo promedio Modelo promedio Modelo promedio Modelo promedio
Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. CoefEst. ErrorEst Imp. CoefEst. Er  rorEst Imp. CoefEst. ErrorEst

T.MIN 0.65 0.455 0.141 0.32 0.287 0.072 0.382 0.322 0.083 0.482 0.372 0.108
COB.HIERB - - - 0.262 -0.242 0.06 - - - - - -
COB.ARBU 0.237 0.258 0.058 - - - 0.264 0.278 0.069 0.384 0.348 0.093
RIQ.ARBU - - - 0.25 0.233 0.058 - - - - - -
PEND 0.259 -0.246 0.052 - - - 0.671 -0.461 0.145 0.442 -0.369 0.103
DA 0.611 -0.648 0.183 - - - - - - - - -
%GRAVA - - - - - - 0.502 -0.381 0.109 0.411 -0.35 0.095
%HUM 0.684 -0.731 0.226 0.843 -0.531 0.179 - - - - - -
AlCc 62.123 59.747 61.122 62.893
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Tabla IV.4. Resumen de las variables involucradakbemmodelos ecoldgicos finales. Los signudi¢an la direccion de la asociacion erx
variable ambiental y la de dirsédad. Los paréntesis indican daeasociacion encontrada fuearsentido inverso al predich

Gradiente completo

"Bosque" "Estepa”
Hipotesis RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN ABUN.TOT*

Limitacién térmica

T.VAR

T.MIN +
INSOL

(+)

-) +

Productividad

COB.HIERB +
COB.ARBU + +
COB.ARBO + +
HOJAR =)

Heterogeneidad

RIQ.HIERB +
RIQ.ARBU

RIQ.ARBO

PEND

Suelos
PH.H20
PH.VOLC
TEXTURA
DA
%GRAVA
%MO

% HUM

* no fue posible encontrar un modelo final
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FIGURAS
Hipotesis mas plausible/s

a) a.2) (la/s de menor AlCc) \

de la/s MinMMRH1 MinMMRH2 MinMMRH3 MinMMRHa4
hipdtesis | a.1) W59 (AlCc) (AlCc) (AICC)
ma.ls Vi1 V2.1 V31 Va.1
plausible/s
9 Hi1 [— V1.2 Hz2 |— V2.2 H3 |=— V3.2 Ha |=— V4.2
e V1i.n V2.n V3.n l V4.n
b) b.1) Mc‘)'dello Modelo Mgdglo Modelo
Promedio H1 Promedio H2 Promedio H3 Promedio Ha
Seleccion
elec N 2N 2N 2N
€las <Imp. Imp. Imp. Imp. Imp. Imp. Imp. Imp. Imp. Imp. Imp. Imp.

mejores Vi1 Vi2 Vin V2.1 V2.2 Van V31 V32 V3n, vai V
_ . . ) . . . . . . , 4.2 Va.
variables |- ~ — ~ - e - ~ ~

b.2) Mejor/es Mejor/es Mejor/es Mejor/es
variable/s Hi variable/s Hz2 variable/s Hs variable/s Ha
c)
Construccion o _ L
del Hipotesis mas plausible/s Resto de las hipotesis

= Variables de Imp.=0.5 + LA variable de > Imp. (dentro de c/hipétesis)

Modelo —_—

mixto d) Modelo ecoldgico final
(Variables de Imp.=0.5)

Fig. IV.1. Proceso de seleccién de las mejores hipdtelas mejores variablesgaconformar el Modelo Mixty el Modelo ecoldgico fial.
Ver texto para una explicacion detallada del proceso.

- 200 -



CAPITULO IV: RELACIONES ENTRE LA DIVERSIDAD Y EL AMBIENTE

Gradiente completo "Bosque" "Estepa”

RIQ.OBS

0.8 15 08

. . . T : : : : 8 4 . . .
0 20 40 60 80 0 20 40 60 80 0 20 40 60 80

RIQ.RARE

0.8 0.8 0.8

0.6 0.6 0.6 -

0.4

0.2

0.0

0.2 4

0.4

-0.6 4

-0.8

0.8 0.8 0.8

Indice de Moran

0.6 0.6 0.6

0.8 T T T 0.8 T T T 0.8 4 : T T
0 20 40 60 80 0 20 40 60 80 0 20 40 60 80

ABUN.TOT
08 08
0.6
0.4 1

*
0.2 o
0.0 +— o — AN
o o o

-0.2 4
0.4 4
-0.6
08 1 : : : 0.8 1

0 20 40 60 80 0 20 40 60 80

Distancia (Km)
Fig. IV.2. Correlogramas de Moran indicandgpl@sencia de autocorrelaciogrsficativa (astriscos, p<0.05)
en las variables de diversidad ¢tilos llenos) y los residued de los modelos ecoldgicos finales (circulos
vacios) para las diferentpsrciones del gradiente.
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i) Gradiente completo

1.0

0.8 q

0.6 q

o 0 T oD

0.4 4

0.2 4

0.0 4
RIQ.OBSRIQ.RARE ABUN ABUN.TOT

i) "Bosque”

1.0
0.8 q
0.6 q
0.4 4

0.2 4

Proporcién explicada

0.0 -

RIQ.OBSRIQ.RARE ABUN ABUN.TOT
iii) "Estepa”
10
08 |
06 |
04|

0.2 4

0.0 -
RIQ.OBS RIQ.RARE ABUN

Fig. IV.3. Fuentes de variacién en las diferentegables de diversatl en i) gradiente
completo; ii) sitios de bosque mas matorral “himedo”; iii) sitios de estepa altoandina
mas matorral “seco”. (a) Efectte las variables ambientalieslependiente de la altitud,
(b) efecto de variables ambtafes altitudinalmente estructuradas, (c) efecto de la
altitud independiente del ambienye(d) variacion no explicada.
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APENDICE IV

Apéndice IVA. Relacion entre las distintas eséioiones de la diversidad de
coleodpteros y las variables ambientales pamticiparon de I® modelos ecoldgicos
finales.

- 203 -



CAPITULO IV: RELACIONES ENTRE LA DIVERSIDAD Y EL AMBIENTE
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Fig. IVA.1. Variacion altitudinal de la riqueza observada de coledpteros en funcién de
distintas variables ambientales. Los circlllesos representan los sitios de “bosque’y los
circulos vacios los de “estep&er referencias en el texto.
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Fig. IVA.1 ContinuaciénVariacion altitudinal de la rigueza observada de coledpteros en
funcion de distintas variables ambientaless trculos llenos repsentan los sitios de
“bosque’y los circulos vacios los de teggza”. Ver referencias en el texto.
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RIO.RARE (# de ®n.)
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Fig. IVA.2. Variacion altitudinal de la riqgueza rarefaccionada de coledpteros en funcion de
distintas variables ambientales. Los circliesos representan los sitios de “bosque’y los

circulos vacios los de “estep&er referencias en el texto.
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ABUN (# de individuos)

' ®
o o
S S 4
[ce] [¢6]
® ° ®e
o o
21 g1
'Y ®
¢ . . . e
Y ®
o Q| ® o
S ** S ® .
e o L 2P ® )
®
°® @ o o .‘
8 1 @ o) ce (@] ¢ 8 7 8 (©] Q. @
N . 'Y 4 . o ® o *
O o @
33 ®o & o ® ® g b ® Po oo
o
o 4 @0 @ @] o
T T T T T T T T T T
0 20 40 60 80 0 20 40 60 80
COB.HIERB (%) COB.ARBO (%)
'Y 'y
o 8 |
& o
3 ®e
o o
g1 g1
@ ®
® ®
.® ® ® 'y . ®
o =3 [ ]
g1 . $1, s
% °® e
e o
o ¢ ® ¢ ® o
o | o e b= oe
S ce e g o I @ og
® ® 4 bt
¢ ® e ® ® ®® Py ’ ® .8 1) 8 O= o
%O o o o ©0°©6° o
o ©
T T T T T T T T T T T T T T
0 100 200 300 400 500 0 5 0 15 20 25 30 35
HOJAR(gr) RIQ.HIERB
'Y ®
o o
S H S
6] o
'y o °®
o o
S H S 4
(e} ©
® ®
'y oo e °
. . 3
o
g1 ° * . g1
e o ° ® °y o°
e 'Y ®
o o ° %e 'y
8 - o © e g ® ® 8 i ® Q)o O
i oo
o ¢ L ~ e o
0® oo K | ® S e® O o o @ 5
o
o 8o o° o o o Sele e o
T T T T T T T T T
0 10 20 30 40 0 10 20 30 40
PEND(°) %GRAVA

Fig. IVA.3. Variacién altitudinal de la abundancia de coledpteros no Staphylinidae en
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“bosque”y los circulos vacios los de tegsa”. Ver referencias en el texto.
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ABUN.TOT (# de individuos)
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Fig. IVA.4. Variacion altitudinal de la abundand@tal de coledpteros en funcion de
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Apéndice IVB. Proporcién de la variacion explicagar los distintos componentes es lmodelo de regresion parcial.

Gradiente completo "Bosque”

"Estepa”
Ambiental Espacial Compartido TOTAL No explicado Ambiental Espacial Compartido TOTAL  No explicado Ambiental Espacial Compartidi TOTAL  No explicado
RIQ.OBS 0.34 0.02 0.37 0.72 0.28 0.46 0.03 0.05 0.54 0.46 0.12 0.00 0.44 0.56 0.46
RIQ.RARE 0.34 0.00 0.28 0.63 0.38 0.05 0.04 0.15 0.23 0.77 0.26 0.00 0.10 0.36 0.68
ABUN 0.46 0.00 0.22 0.68 0.32 0.51 0.05 0.00 0.56 0.45 0.09 0.02 0.31 0.43 0.58
ABUN.TOT 0.55 0.00 0.17 0.72 0.29 0.27 0.03 0.16 0.47 0.53 - - -
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DISCUSION GENERAL

Durante mucho tiempo se penso que tanBbde la variacion altitudinal en la
rigueza de especies de insectos segmijpatron monotdnico decreciente, y que los
picos de riqueza a altitudes intermedias isurgor efectos del muestreo relacionados
con el ciclo de vida d®s insectos (Wolda 1987, McCoy 1990). Actualmente el
paradigma cambid, y los patrones “jorobados” son aceptados como la regla en lugar de
la excepcidn, alegando que las formasrdcientes surgen por la falta de
estandarizacion en el muestreo o al omitpdate inferior del gradiente (ver Rahbek
2005 para una revision). gfesente trabajo mostgue para artropodos existen
multiples formas de la relacién entre la Bga de especies y la altitud (relacion R-A),
sugirié que la mas comun de ellas e§deobada’, y reveld que tanto factores
metodolégicos como ecoldgicos influyen solaréorma de la reldon. El estudio de
meta-analisisGapitulo ) mostré que la manera utilizada para identificar la forma de la
relacion R-A y aspectos metodgicos relacionados con latersion del gradiente y la
calidad del muestro interactiipara determinar la forma del patron. El estudio de
campo Capitulo 11) mostro la existencia de multiples formas de la relacién R-A adn
cuando las montafias estudiadas incluyerantimamente toda kextension altitudinal
del gradiente, el muestreo fue estandarizaldocantidad de puntos fue suficiente para
discernir entre una forma lineal y una cidita (sensu Whittaker 2010). Si bien para
coleodpteros se encontré una predominadelgatron “jorobado” sobre otras formas,
para hormigas no fue posible determinar una forma del patron. De esta manera el
estudio de campo mostré que coledpterbsmnynigas responden diferente manera
aun dentro de una misma transectaualtital, lo que sugiere que los factores
ecoldgicos estarian afectando a ambos taxaatera diferencial. Asi, ambos enfoques
de analisis (meta-analisis y estudio de campo) se complementan para aportar evidencia

acerca de gue las multiples formas deslacion R-A halladas para artropodos no son
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producto solamente de factores metodaldgisino que ademas existen factores
ecoldgicos que las determinan.

La fauna tanto de coleépteros comchdemigas fue mas similar entre cerros
gue entre ambientes. A su vez, los emdas de estos insectos no reflejaron los
cambios estructurales que se perciben eedatacion a simple vista (i.e. la presencia
de tres macro-habitats: bosque, matorrestepa), sino que retvaron patrones de
cambio en la composicién de especies giugeren una subdivision del ambiente a
escala mas finadJapitulo Il). La riqueza regional de hormigas fue comparativamente
baja respecto de los coleémtsry la asociacion de losstintos ensambles de hormigas
con variables ambientales fue compleja. Ratadpteros, variables relacionadas con la
productividad fueron las de mayor importang#a explicar las variaciones de la
diversidad entre los distintos ambientesaads de todo el gradiente, tanto en la
identidad como en la riqueza de lapaxses, y la abundancia de individ@apitulos
II'y 1V). Dentro del “bosque” (i.e., sitios de lojoe mas matorral hUmedo) se encontrd
una mayor interaccion de factores climatigaglacionados con la productividad y los
suelos; mientras que aspectos de los sde&sn los que mas afectaron la diversidad
en la “estepa” (i.e., sitiode estepa mas matorral seco). Los resultados de esta tesis
confirman que los patrones generales arataraleza parecen ser el resultado de una
multiplicidad de efectos combidas (Lawton 1996, Brown y Lomolino 1998,
Lomolino 2001) y que los patrosaltitudinales no serida excepcidn a esta norma
(Rahbek 1997).

En la Figura 1 se muestran de mamatgy resumida las respuestas a los
interrogantes planteados erirliroduccion de esta tesisaycontinuacion se recapitulan

los resultados y conclusiones mas importantes.
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Forma del patrén de riqgueza

Al buscar la forma de la relacion entrailgueza de especies y la altitud a escala
global Capitulo ), se encontré que factores waldgicos influyen fuertemente sobre
ella. El resultado mas destacado de esta@efioe que se mostré que no es suficiente
contar con una base de dafjpande para tener resultadosiftables acerca de la forma
general del patron; ésta varanda calidad de los trabajosorporados en la revision
y con la forma utilizada para detecédpatron (e.g., Whittaker y Heegaard 2003,
Whittaker 2010). Tomando todos los trabajos juntos, el patron mas comun fue el
monotdnico decreciente; sin bargo, al analizar s6lo sibconjunto de trabajos con
muestreo estandarizado, mas de 10 sitios de muestreo y que abarcaron mas del 70% de
la extension altitudinal total (criterio “estricto” de seleccion@abitulo ), el patron
“jorobado” fue el predominante. En este Ultimo grupo de trabajos se advirtié una
tendencia a hallar patrongsrobados” exclusivamente en las regiones Neéartica y
Paleartica, que complicé iaterpretacion de los resattos. Sin embargo, si a la
revision bibliograficaCapitulo ), se le incorporan los adientes del estudio de campo
de esta tesigJapitulo Ill), se encuentran relaciones “jorobadas” en la region
Neotropical, que cuadran dentro del grigstricto” (Fig. 2). De esta manera, el
estudio de campo aporto6 evidencia aceegue en trabajos que cumplen con el
criterio “estricto” de seleccion, el patrérofpbado” no es excliw de las regiones
Neértica y Paleértica.

Por otra parte, la rigueza de espsdie coledpteros mostré un patron
“jorobado” en cuatro de lagnco cerros y para el gradie regional, y uno monotonico
decreciente en el cerro redanPara las hormigas, en dos cerros no fue posible asignar
una forma a la relacién, mientras que paratoss tres cerros y @radiente regional,

dicha relacion fue contradictori€dpitulo Ill). Estos resultados coinciden con las
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conclusiones del estudio de meta-analiGasp(tulo ), donde se sugirita existencia de
multiples formas de la relacion entreilgueza de especies y la altitud, con la
preponderancia del patron “jorobadpinto con la preseaa de variacion
idiosincrasica.

El predominio del patron “jorobadobbre otras formas ha sido hallado para
una amplia variedad de taxa cuandonhesliciones de riqueza de especies son
estandarizadas por efectos del areagsklerzo de muestreo (Rahbek 1995, 1997).
Ademas, la disminucién de la extension del gradiente, sobre todo si se omite el extremo
inferior, produce un cambio en la perc&pcdel patrén que pasa de “jorobado” a
monotdnico decreciente (Rahbek 2006ghNés-Bravo et al. 2008). Rahbek (2005)
sefala que las montafias cuya basnsaentra por encima de los 500 m.s.n.m
representan “gradientes incompletos”; peto propone que dichas montafias no
deberian ser incluidas en estudios de gradgealtitudinales ya que son susceptibles a
mostrar un patron decreciener un efecto de escala égtension. Sin embargo, los
resultados hallados en esta tesis no apoyaradilea; los cerros estudiados tienen su
base en los ~800/900 m.s.n.m, y el patrorohado” fue el mas comun al analizar la
variacion altitudinal en lagueza de coledpteros. De estaara, los resultados de esta
tesis sugieren que la altitadbsoluta de la base de la montafia podria no ser un factor
determinante de la forma de la relaciotreta riqueza de especies y la altitud, al
menos en zonas templadas del hemisferio sur.

Diversidad de insectos y fetores ambientales asociados

A partir del estudio de campo se d#sié la diversidad de coledpteros y
hormigas epigeos, presentandose el primaritario sistematico de dichos insectos
gue habitan las montafias del n@teale la Patagonia argenti@apitulo Ill). Se

encontraron 321 especies/morfoespeciesotidpteros no Staphylinidae (mas una
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cantidad indeterminada de especies deadiahilia), y 15 especies de hormigas, que
representaron un ~53-85% y un ~96% respectérdae, de la riqueza total de especies
predicha por los estimadores de diversidaalp(tulos IlI). Para ambos grupos de
insectos la similitud de especies entre cerros fue@#tpifulo Il), confirmando que las
cinco montafas estudiadas comparten unadaegional de insectos, lo que avala el
analisis conjunto de los datos registrapgasa cada gradiente local. ColeGpteros y
hormigas presentaron distintos patrones dmei@n altitudinal en la composicion de
ensambles, riqueza de espegiedbundancia de individuo€4pitulos Il y Il). Estos
resultados tienen implicancias importanigsgque sugieren que ambos taxa no deberian
incluirse como un solo grupo bimicador en estrategias denservacion en la zona; en
su lugar, brindan informacion complemenid acerca del rol de los factores
ambientales sobre los ensambles localasskxtos en el noroeste de la Patagonia
argentina (ver también Sackmanfarji-Brenner 2006, Sackmann et al. 2006,
Ruggiero et al. 2009, Fgmani et al. 2010).

Los cambios estructurales en la vegétacjue se perciben al ascender en los
cerros estudiados (i.e., matorral, bosquetgpesaltoandina), nee reflejaron en la
composicién de los ensambles de coledpteCapitulo Il). Particularmente, se
detectaron ensambles diferentes entre el embialtoandino de montafas situadas en
distintas partes del gradiente de precagiita oeste-este. Estos resultados, sumados a
hallazgos similares en la composicioniadora altoandina en montafias de los
sectores oeste y este del Parque Nacional®&laHuapi (Ferreyra et al. 1998), sugieren
la heterogeneidad ecoldgica del ambiefittaadino en el noroeste de la Patagonia
argentina. Por otra parte, los difererd@sambles tanto de coledpteros como de
hormigas se asociaron a cambios ambiestakcionados con la temperatura, la

cobertura vegetal y ciertas caratdtcas locales de los suel@apitulo 1) sugiriendo
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gue los insectos perciben micro-ambisrdae el ojo humano no llega a detectar
(Kaspari y Wieser 1999, Farji-Brener et 2004). Estas variaciones micro-ambientales
deberian tenerse en cuenta en futuraategias de consersidn de estos grupos.

Las variaciones altitudinales en distintas estimaciones de la riqueza y
abundancia de coleopteros, a travégdadliente completo, y de los diferentes
ambientes fueron explicadas pmlistintos modelos ecolégico€&pitulo I\). Para el
gradiente completo, las predicciones dkifgtesis de productividad fueron las mas
apoyadas por los datos. De esta maneta texbajo sugiere que efectos climaticos
indirectos mediados por la productividadmaria serian mas importantes que los
efectos climaticos directos para dar cualgdas variaciones da diversidad de
coledpteros epigeos en montafias del nceadsta Patagonia argentina. Sin embargo,
al analizar los macro-ambientes popa®do, se encontré que los factores
determinantes de la diversidad en sitioShesque” no fueron los mismos que en sitios
de “estepa’. Teniendo en cuenta estas difges entre ambientes, futuras estrategias
de conservacion de la fauna de coledpteros de montafia del noroeste de la Patagonia no
deberian basarse en un unico modelo ecoldgico.

Futuros estudios

A partir de los resultados obtenidosesta tesis surgen algunos interrogantes y
aspectos novedosos que podrian ser motifatdeos trabajos. En particular, las
diferencias en la composicion de espsajue permiten distinguir cambios en la
composicién de ensambles dentro de la falttadina, son un aspecto interesante que
deberia analizarse en mayor profundidad desde el punto de vista ecoldgico. La alta
radiacion solar, combinada con los fusn@ntos que se producen en la zona
altoandina (Cabrera 1994) pueden generar altas tasas de evapooatadcuticula de

los insectos produciendo su desméa (Mani 1968, Gullan y Cranston 2005,
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Hodkinson 2005). El clima menos arido eantafias con mayor precipitacion podria
actuar como amortiguador del efecto desecante del viento. De esta manera, las
diferencias en los ensambles podrian esfijaado diferencias eadaptaciones a la
sequia de las distintas espescde coledpteros. Esta iqeadria ponerse a prueba en un
futuro con un experimento en el que se evallggado de resisteracde las especies de
los distintos ensambles a diéates condiciones de sequia.

Por otra parte, en esta tesis se dbda influencia de variables ecoldgicas
actuales sobre distintos aspectle la diversidad dmledpteros y hormigas. No
obstante, es poco probable daeariacion en la diversidaska solamente funcion de
las condiciones actuales (Riekd 2004). Es altamente probable que factores histéricos
también puedan tener un efecto en dichréag@n como ha sido encontrado en otros
trabajos en artrépodos (e.g. Isopoda: Sfearakis 1992, Lepidoptera: Gutiérrez 1997,
Coleoptera: Jay-Robert &t 1997). Incorporar dichdactores a futuros estudios
probablemente aportara informacién valipsaa la comprension de las fuerzas que

gobiernan la diversidad de insectodanmontafias de la region estudiada.
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109 gradientes / Artrépodos

(Cap. 1) (Cap. lI-IV)
La fauna fue similar entre cerros (Cap. 1)
y difiri6 mas entre ambientes
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£ Wy " Hormigas ~ 96%
* bosque més matorral “humedo
1 « altoandino més matorral “secos”
! « altoandino “hiimedo” » Composicion
(Cap. II) A
Hormigas: bosque difiere de altonadino, pero
matorral se “mezcla” con los otros 2 ambientes Coledpteros y
Forma hormigas responden
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rngueza « A > . ;
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¢ en todos los trabajos: DEC

IColec')gteros: regional: JOR
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Regional: CONT
Local:
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Fig. 1. Diagrama general de la intemeldn entre los diferentes aspeateda diversidad estudiader esta tesis. Los capitulosles que se
trata cada tema se indican entre paréntEsigzul se muestran de manera muy regaras respuestas a las principales prieguplanteadas en
cada capitulo. La linea pwatda indica la separacion entre los dos enfochm@slados: el estudio acsda global (meta-anaif y el estudio a
escala regional (de campo). Formas delgpatdiOR: “jorobado”; DEC: wnoténico decreciente; NP: patrén; CONT: contradictari
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Fig. 2. Porcentaje relativo de relaciones R-A (riquezasigecies vs. altitud) observadas luego
del consenso (ver métodos seccildentificacion de patrones” e@apitulo ) en distintas
regiones biogeogréficas (Wallace 1876) parsubconjunto “estriot’ definido en elCapitulo

I, luego de la incorporacion de los gradesnanalizados en el estudio de cantap(tul 111).
Tamanfo de la muestra (de abajo hacia arrilfalR: 7, 4, 3; DEC: 1, 1, 3; PLAT: 1; CRE: 1,
UPAT: 0; NP: 3, 2; CONT: 1, 2. Formas lderelacion R-A: JOR: “jorobado”; DEC:
monotonico decreciente; MEBieseta a bajas altitudes; OREcreciente monoténico; UPAT:
forma de “U”; NP: no patron; CONT: contradictorio.
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