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Influencia de la heterogeneidad ambiental de los lechos de
macrofitas en los organismos acompanantes en un arroyo

pampeano

En los arroyos pampeanos, las abundantes y diversas plantas acuaticas constituyen
la principal fuente de heterogeneidad ambiental. La hipétesis de trabajo fue que la
heterogeneidad de diferentes especies de macréfitas, cuantificada por la dimensién
fractal (DF), tiene un efecto positivo sobre la abundancia y diversidad de
macroinvertebrados que viven sobre ellas, debido a la influencia positiva de la
complejidad sobre el espacio habitable por organismos pequefios y la
heterogeneidad del habitat. Se realizaron tres muestreos estacionales de seis
parches mixtos con distintas macrofitas sumergidas (Ceratophyllum demersum,
Egeria densa, Elodea ernstae, Stuckenia striata) en un tramo del arroyo Las Flores
(NE de pcia. Buenos Aires). En cada ocasion, se estimaron las DF de las macrdfitas,
la biomasa de algas epifitas, asi como la abundancia, biomasa, diversidad y tamano
de los invertebrados asociados. La DF de las macréfitas se encontr6 relacionada
positivamente con la densidad de macroinvertebrados pero no con su biomasa,
riqueza o diversidad. La relacién entre la DF y la abundancia relativa de
invertebrados por clase de tamano, fue positiva para los organismos pequefios y
negativa para los organismos grandes. Se realizaron varios experimentos de campo
y laboratorio con E. densa, E. ernstae y analogos plasticos, encontrandose una
correlacion significativa y positiva entre la DF y la densidad de macroinvertebrados,
independientemente del tamano de los organismos. En los arroyos pampeanos, la
complejidad de la arquitectura de las macréfitas afecta positivamente a la
abundancia de invertebrados pero no a su biomasa ni diversidad.

Palabras clave: macréfitas, invertebrados, epifiton, heterogeneidad, complejidad,

dimension fractal, abundancia, riqueza, diversidad, arroyos
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Influence of macrophyte patch environmental heterogeneity on

associated organisms in a Pampean stream

Dense and diverse communities of macrophytes are the main source of
environmental heterogeneity in Pampean streams. The hypothesis was that
heterogeneity caused by different macrophyte species, measured as fractal
dimension (FD), has a positive effect on associated macroinvertebrate density and
diversity due to a positive effect of complexity on available space for small organisms
and habitat heterogeneity. Field work consisted in three sampling dates when six
macrophyte patches with several submerged species (Ceratophyllum demersum,
Egeria densa, Elodea ernstae, Stuckenia striata) were sampled in a reach of Las
Flores stream (NE of Buenos Aires province). Macrophyte FD, epiphytic algae
biomass, and macroinvertebrate density, biomasss, richness, diversity and size were
estimated each time. Macrophyte FD was positively associated to macroinvertebrate
density but not to macroinvertebrate biomass, richness or diversity. FD and
macroinvertebrate relative abundance were positively related for small organisms
and negatively related for big invertebrates. Several field and laboratory experiments
were conducted with E. densa, E. ernstae and plastic analogs. Macroinvertebrate
density was positively affected by FD but no effect of invertebrate size on this
relationship was detected. According to this, in Pampean streams macrophyte
architecture complexity has a positive effect on associated macroinvertebrate
abundance but not on its biomass or diversity.

Key words: macrophytes, invertebrates, epiphyton, heterogeneity, fractal dimension,

abundance, richness, diversity, streams
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Capitulo 1 — Introduccion

El estudio de las diferencias en la distribucién y abundancia de los
organismos, en el espacio y en el tiempo, es una de las tareas mas clasicas de
la Ecologia (Andrewartha 1961); y la busqueda de explicaciones a tales
diferencias constituye aun hoy el objetivo de gran parte de los ecélogos (Krebs
1986). Por otro lado, la identificacion de los patrones y mecanismos que
favorecen el mantenimiento de la diversidad de especies ocupa actualmente un
rol central en la investigacion ecolégica, debido a la identificacion de un agudo
incremento en las extinciones locales y globales (Balian et al. 2008), y al
importante papel de la diversidad para la estabilidad y el funcionamiento de los
ecosistemas (Engelhardt & Ritchie 2002).

Desde el punto de vista de las poblaciones, si los organismos de una
especie no ocupan un determinado lugar en un determinado momento, es
necesario verificar primero las limitaciones impuestas por los factores quimicos
y fisicos, y luego la existencia de medios adecuados para alcanzar ese lugar.
Solo si los individuos pueden potencialmente alcanzar y sobrevivir en nuevas
areas pero no lo hacen, es necesario estudiar respecto a ellos la existencia de
una seleccion de habitat (Krebs 1986). En general, las comunidades biolégicas
no son unidades discretas separadas por transiciones abruptas sino ensambles
de especies que tienden a estar distribuidas a lo largo de gradientes de
condiciones ecoldgicas. Por lo tanto, resulta dificil caracterizar la estructura de
estas comunidades abiertas de manera precisa e inequivoca. Una
aproximaciéon ha sido limitar los estudios a areas pequenas que puedan
pensarse como ecoldégicamente homogéneas dentro de las cuales los
individuos llevan a cabo sus actividades diarias. Dentro de estas areas locales,
los ecélogos han caracterizado a las comunidades por el nUmero de especies
presentes, sus abundancias relativas y sus relaciones ecoldgicas (ej.:
alimenticias) (Smith & Smith 2006). La composicion de especies de una
comunidad determinada, refleja tanto la habilidad de las especies componentes
para sobrevivir y crecer en las condiciones ambientales predominantes, como
las interacciones directas e indirectas que existen entre ellas. Este marco

general ha permitido explicar, por ejemplo, los cambios en la estructura



biolégica de las comunidades a medida que nos movemos desde una montana
hasta la costa. Sin embargo, las condiciones ambientales no son homogéneas
dentro de una determinada comunidad (Smith & Smith 2006).

La hipétesis de la heterogeneidad de habitat es una de las piedras
fundamentales de la ecologia (MacArthur & Wilson 1967). De acuerdo con esta,
hébitats estructuralmente complejos proveerian un mayor niumero de nichos y
variedad de formas de explotar los recursos que permitirian sostener una
mayor diversidad de especies (Bazzaz 1975). Ahora bien, ¢qué entendemos
por heterogeneidad? El término heterogeneidad es claro cuando se lo contrasta
con la homogeneidad, la ausencia de variacion. A su vez, dada la existencia de
una variacién en las condiciones ambientales, la misma puede ser observada
desde diferentes perspectivas. Surgen asi los conceptos de heterogeneidad
espacial y temporal, segun la variacion se produzca en el espacio o en el
tiempo, y los de heterogeneidad continua y discreta, de acuerdo a qué tan
gradual sea la variacién (Kolasa & Rollo 1991). En la practica, el significado de
la heterogeneidad del habitat varia considerablemente en distintos estudios.
Dependiendo del grupo taxondmico y de la resolucion espacial de la
investigacién la escala de observacién puede ir desde la arquitectura de una
determinada especie de planta hasta patrones de paisaje (Tews et al. 2004).
Incluso dentro de un cierto grupo de especies, por ejemplo los artrépodos, la
heterogeneidad de hébitat puede referirse a una escala pequefia, como la
complejidad de bordes de un mosaico o parche (Haslett 1997), o a una escala
continental, como la heterogeneidad topogréfica (Kerr & Packer 1997). Por otro
lado, un gran numero de términos han sido usados para referirse a la
heterogeneidad del habitat. En un relevamiento de articulos acerca de la
hipotesis de la heterogeneidad del habitat, Tews et al. (2004) encontraron que
“heterogeneidad de habitat” (22 %) junto con “diversidad de habitat” (20 %)
cubrieron la mayoria de los sinénimos utilizados (Figura 1). El uso de ambos
términos ha cambiado con el tiempo, siendo “diversidad de habitat” mas
ampliamente utilizado en los ‘60 y 70, y “heterogeneidad de habitat” en los '80
y ’90. Una mencién aparte merece el término “complejidad de habitat”, que
registr6 un uso intermedio en el analisis de Tews et al. (2004) pero es

frecuentemente utilizado en articulos que han estudiado el efecto de la



heterogeneidad generada por plantas acuaticas sobre sus organismos
acompanantes (Taniguchi et al. 2003, Hauser et al. 2006, Warfe & Barmuta
2006).
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Figura 1. Proporcién de términos utilizados para describir la heterogeneidad de habitat
(extraida de Tews et al. 2004).

La complejidad de habitat se ha definido como la heterogeneidad
parcheada vertical (Kolasa & Rollo 1991), como un descriptor cualitativo de la
heterogeneidad que permite construir mapas categéricos (Li & Reynolds 1995),
como el nimero y arreglo de los distintos tipos de parches (Dodson 2000), y
como la abundancia absoluta de los componentes estructurales individuales del
habitat (MacCoy & Bell 1991). Los tres primeros articulos la consideran un
componente de la heterogeneidad, mientras que en el ultimo tendria el mismo
status que la heterogeneidad (a la que definen como la abundancia relativa de
los componentes estructurales individuales). Finalmente, Cadenasso et al.
(2006) propusieron que la heterogeneidad de habitat se considere como un
componente de la complejidad ecoldgica, que incluiria ademas las relaciones
de conectividad y de contingencia temporal. Por otro lado, Pimm (1991) sefala
que la complejidad, considerada como un aspecto de la estructura de la
comunidad, se ha tomado como sindnimo del numero de especies, del grado

de interconexion de la red tréfica o de la abundancia relativa de una especie en



la comunidad. Por lo tanto, el término “complejidad de habitat” no seria el ideal
para sefalar la existencia de diferencias en las condiciones ambientales, ya
que “‘complejidad” tiene otros significados mas utiles en ecologia (Kolasa &
Rollo 1991).

El concepto de dimensién fractal, rescatado por Mandelbrot (1988) ha
tenido una amplia aceptacién dentro de la ecologia porque muchos objetos
naturales tienen, al igual que los fractales, caracteristicas relevantes a
diferentes escalas. Segun Mandelbrot (1988) la longitud de una costa depende
de la longitud de la unidad de medicién utilizada para medirla, y su forma
presenta un patron basico que se repite de manera independiente a la escala
que estemos considerando. El calculo empirico de la magnitud conocida como
la dimensién fractal de homotecia, nos permitiria comparar cuantitativamente el
grado de irregularidad de diferentes cuerpos, y serviria asi para cuantificar la
complejidad de una estructura a distintas escalas (MacAbendroth et al. 2005).
Una mayor complejidad estructural se corresponderia con una mayor
heterogeneidad del habitat, y con un mayor valor de dimensién fractal.

Los sistemas léticos son ambientes naturalmente heterogéneos en todas
sus escalas espaciales y temporales. Tipicamente, presentan numerosos
parches en cuanto a condiciones ambientales tales como velocidad de
corriente, tipo de sustrato, temperatura, acumulacién de materia organica,
presencia de biofilms, etc. Ademas, los ambientes fluviales se encuentran
sujetos a un considerable grado de inestabilidad temporal, particularmente
debido a las perturbaciones hidrolégicas, que determina que el tiempo de las
poblaciones y ensambles en los parches sea relativamente corto (Allan &
Castillo 2007). En los arroyos pampeanos las diversas plantas vasculares
acuaticas o macrdfitas cumplen un papel importante en la estructuracién del
habitat (Giorgi et al. 2005), no sélo porque al disminuir la velocidad de la
corriente facilitan la deposicion de sedimentos (Sand-Jensen 1998), sino
porque brindan una superficie y subdivision de habitat que permiten el
asentamiento de otros organismos (Dvorak & Best 1982).



Esta tesis estudia las comunidades de macroinvertebrados y algas
asociadas a macrdéfitas con diferente complejidad de
arquitectura/heterogeneidad de habitat, en un arroyo pampeano. El crecimiento
contiguo de macréfitas sumergidas con arquitecturas contrastantes, permitiria
descartar el efecto de las condiciones ambientales y la capacidad de dispersion
sobre la distribucion y abundancia de los organismos acompafantes, e
investigar la existencia de una seleccion de habitat.

El estudio de la distribucion de invertebrados y algas epifitas se llevd a
cabo mediante dos aproximaciones:

a) Muestreos estacionales para caracterizar la complejidad de arquitectura
de diferentes especies de macrofitas, y sus asociaciones de
invertebrados y algas epifitas.

b) Experimentos de campo, mesocosmos y laboratorio para poner a prueba
la existencia de un efecto de la complejidad de arquitectura sobre las
asociaciones de invertebrados y algas epifitas, descartando el efecto de
otros factores (ej.: disponibilidad de alimento, sustancias alelopaticas,

rugosidad, etc.).

Objetivos generales

1) Analizar la relacion entre la arquitectura de las macréfitas sumergidas y los
atributos estructurales de las algas del perifiton y macroinvertebrados
asociados a ellas en los arroyos pampeanos.

2) Analizar la importancia de las macréfitas en el mantenimiento de la
abundancia y diversidad de los organismos asociados en los arroyos

pampeanos.

Objetivos especificos

1) Caracterizar las comunidades de macroinvertebrados y algas del perifiton
asociadas a distintas especies de macrdfitas, en cuanto a su abundancia y
diversidad.

2) Estimar el grado de heterogeneidad ambiental producido por diferentes
especies de macrofitas a diferentes escalas.

3) Analizar la relacion entre la heterogeneidad ambiental de distintas especies
de macrofitas y:



a) el numero, biomasa, diversidad y grupos funcionales alimenticios de
los macroinvertebrados.
b) la distribucién de tamarno de los macroinvertebrados.

c) el numero, biomasa y diversidad de algas del biofilm.

Las hipétesis de trabajo fueron:

1) Macroéfitas con arquitectura compleja (mayor dimensién fractal) sostienen
comunidades de macroinvertebrados con mayor abundancia, biomasa vy
diversidad, que macrdfitas con arquitectura simple.

2) Existe una relacion negativa entre la complejidad de las plantas y el tamafo
de los organismos (plantas con mayor dimension fractal sostienen un mayor
porcentaje de organismos pequenos).

3) Macréfitas con arquitectura mas compleja presentan biofilms con mayor
abundancia, biomasa y diversidad de algas.



Capitulo 2 — Descripcion del ambiente de estudio

El estudio se realizé en el arroyo Las Flores, perteneciente a la cuenca
del rio Lujan, ubicado en el noreste de la Provincia de Buenos Aires (Figura
2.1), y considerado representativo de los arroyos de la Regién Pampeana por

sus caracteristicas fisico-quimicas y biolégicas.
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Figura 2.1. Cuenca alta y media del rio Lujan. Se excluyen las cuencas de los arroyos
Escobar, Garin, Claro, de las Tunas y del rio Reconquista (Reyna et al. 2007,
modificado)

El rio Lujdn y sus afluentes se hallan asentados sobre un relieve
predominantemente uniforme, una llanura del tipo sedimentario pampeano en
el sector bonaerense y una llanura aluvial aun en proceso de formacién del
delta del Parana (Andrade 1986).

Respecto a la geologia superficial de la zona, el basamento se
encuentra constituido por sedimentos Pampeanos, de edad Plioceno vy
Pleistoceno, y sedimentos Postpampeanos, de edad Pleistoceno y Holoceno
(Fidalgo 1983). EI Pampeano se encuentra dividido a su vez en dos pisos: el
Ensenadense y el Bonaerense. El Ensenadense, mas antiguo, esta integrado
esencialmente por limos en parte arcillosos, pardo rojizos, que presentan



abundante tosca en forma de bancos y concreciones nodulares, visibles en las
secciones medias de los cauces mayores. El Bonaerense, formado por loess
arenoso pardo claro, friable, menos calcareo y mas poroso que el
Ensenadense, ocupa las partes elevadas y culmina en las divisorias de aguas.
Los sedimentos Postpampeanos son arenosos, limosos, arcillosos, calcareos o
conchiles. Granulométricamente arenas, arenas limosas o limoarenosos, sin
una estratificacion clara (Sala et al. 1983).

En cuanto a los suelos, predominan en la cuenca argiudoles tipicos, con
perfiles profundos, de moderadamente bien a bien drenados, neutros, con
secuencia de horizontes bien diferenciados. El horizonte superficial alcanza
espesores de entre 25 y 35 cm, textura franco-limosa, estructura granular, esta
bien provisto de materia organica, y tiene alta capacidad de intercambio
catiénico (Hurtado et al. 2005).

El clima es de tipo templado subhimedo, con un caracter moderado por
efecto de las grandes masas atlanticas y del rio de la Plata, como también por
el tapiz vegetal continuo (Andrade 1986). En general, presenta la época mas
seca en el invierno aunque las lluvias estén desplazadas hacia el otofio, con
temperatura media del mes mas caluroso superior a 22 °C (Fidalgo 1983).

Segun datos de la Estacion Meteoroldgica de la Universidad Nacional de
Lujan, correspondientes a la localidad de Lujan, en el periodo 1988-2008 las
precipitaciones anuales oscilaron entre 810 y 1680 mm, con un promedio de
1084 mm. Las precipitaciones mayores se produjeron en el mes de marzo, con
medias de aproximadamente 150 mm, y las menores se dieron en el mes de
julio con valores medios que rondan los 39 mm. De acuerdo con los balances
hidricos disponibles, el area no presenta déficit de agua en ningin momento
del ano (Andrade 1986). Durante el periodo 1988-2008 la temperatura media
anual se encontr6 entre los 13 y 17 °C, correspondiendo las temperaturas mas
elevadas a los meses de diciembre, enero y febrero, con medias de 21,4 °C,
23,1 °C y 21,9 °C, respectivamente. Las temperaturas minimas se registraron
en los meses de junio y julio, con medias de 10,5 °C y 9,5 °C, respectivamente.

La Cuenca del rio Lujan abarca una superficie de 3295 km?, siendo sus
limites hidrograficos la cuenca del arroyo de la Cruz y la cuenca del rio Areco



(al NO), la cuenca del Salado (al S) y la cuenca del Reconquista (al SO). La
longitud del rio es de 128 km siendo la longitud total de cauces de la cuenca de
450 km (Andrade 1986) (Figura 2.1).

El curso superior del rio Lujan tiene una longitud aproximada de 40 km,
desde su naciente en Suipacha, en la confluencia de los arroyos Durazno y Los
Leones (59° 37’ O y 34° 43’ 54” S), hasta Jauregui. Presenta un drenaje de
escasa difusién, y recorre un area de escasa pendiente (pendiente media de
0,40 m/km). El curso medio, de aproximadamente 30 km de longitud, se
extiende desde Jauregui hasta las proximidades del cruce con la ruta nacional
N? 8, sobre un relieve mas acentuado que el resto del area, observandose una
pendiente media de 0,83 m/km. El drenaje en esta area es muy activo,
presentandose una red de cursos secundarios, en general intermitentes, que
drena a través del curso principal. El curso inferior se extiende desde las
inmediaciones del cruce con la ruta nacional N° 8 hasta la desembocadura en
el Rio de La Plata, atravesando unos 60 km de longitud aproximadamente. La
pendiente media de este tramo va de 0,16 a 0,05 m/km. A la altura del cruce
con la ruta nacional N° 9, el rio tuerce de un rumbo SO-NE hacia el SE,
haciéndose paralelo al Parana de Las Palmas y confundiéndose con el delta
del Parana (Andrade 1986).

La agricultura y la ganaderia extensivas son las actividades tradicionales
de la zona. Sin embargo, gran parte de las cuencas media y baja del rio Lujan
se ubica en partidos del tercer cordén del Conurbano Bonaerense (Pilar,
Escobar), donde la actividad industrial y la densidad poblacional han

experimentado un importante crecimiento durante los ultimos afos.

El arroyo Las Flores, es un arroyo de segundo orden perteneciente al
curso medio de la cuenca del rio Lujan (Figura 2.1), cuya cuenca se encuentra
destinada principalmente al uso agricola (alrededor del 77 % del area)
(Amuchastegui 2006). Se caracteriza, al igual que muchos arroyos de la llanura
pampeana, por sus aguas con elevadas conductividad y concentraciones de
nutrientes, pH levemente alcalino y baja profundidad. Sin embargo, la mayoria

de las variables fisicas y quimicas presentan un amplio rango de variacion



debido a la ocurrencia de inundaciones y cambios estacionales en el caudal
(Giorgi et al. 2005) (Tabla 2.1).

Variables Promedio DMediana DMinime DMaximoe
Velocidad del agua (cm/'s) 20,1 13.50 0.0 1010
Oxigeno disuelto (ng/1) 8.1 7,53 3.5 16.0
Fésforo reactivo soluble (mg P-PO4 /1) 0,77 0,65 0,1 21
Nitratos (mng N-NOz /1) 4,14 3.98 0,06 8,5
Amonio (mg N-NH, /1) 0,03 0,01 0.0 0,02
Silicatos (ng Si-5i0O; /1) 0,64 0,65 0,12 2,58
pH 7.9 7.82 6.6 9
Calcio (1ng/1) 234 22.8 11.20 40
Magnesio (mg/1) 18,9 18.5 4,86 34
Reserva alcalina (mg CO3/1) 0,1 0,06 0.0 0,5
Alcalinidad (mg CO3 /1) 0.5 042 0,18 1.0
Conductividad (uS/cm) 1067 1409 102 1458

Tabla 2.1. Caracteristicas fisico-quimicas del arroyo Las Flores (Giorgi et al. 2005,
modificado).

En el arroyo Las Flores, las bajas velocidades de corriente sumadas a
las naturalmente elevadas concentraciones de nutrientes y a la falta de
vegetacion ripariana, permiten el desarrollo de una diversa y densa comunidad

de macrofitas, durante primavera y verano (Giorgi et al. 2005) (Figura 2.2).
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Figura 2.2. Arroyo Las Flores: Denso parche de Egeria densa.

La comunidad de macréfitas incluye especies de macrofitas de habito
flotante (Lemna gibba), emergente (Eleocharis dunensis, Hydrocotyle
ranunculoides), y sumergido (Ceratophyllum demersum, Egeria densa) (Gantes
& Tur 1995). La comunidad de macroéfitas sumergidas es particularmente densa
(hasta 300 g peso seco/m?) (Giorgi et al. 2005), e incluye especies con hojas
laminares alargadas (Stuckenia striata) o no alargadas (Egeria densa, Elodea
ernstae), y otras con hojas aciculares (Ceratophyllum demersum, Myriophyllum
aquaticum). Como el numero de ramificaciones por tallo y de hojas por verticilo
difiere entre especies, se encuentra en esta comunidad una gran diversidad
morfologica. Debido a la naturaleza I6tica del ambiente estas macrdfitas
sumergidas presentan en los parches una disposicion alargada paralela al
cauce del arroyo (Figura 2.3). Finalmente, la variacion anual en la biomasa de
macrofitas depende de las diferencias en las variables fisico-quimicas
(temperatura, oxigeno disuelto, concentraciones de nutrientes), pero resulta

muy afectada por fuertes precipitaciones ocasionales (hasta 200 mm/dia) que
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pueden elevar el caudal hasta provocar el desprendimiento y deriva de las
macréfitas aguas abajo (Feijoo et al. 1996, Giorgi et al. 2005).

Figura 2.3. Arroyo Las Flores: Detalle de un parche mixto (Ceratophyllum demersum,

Egeria densay Stuckenia striata)

En cuanto a la comunidad de invertebrados, anfipodos (Hyalellidae),
caracoles (Ampulariidae, Chilinidae) y larvas de insectos (Ephemeroptera,
Odonata) se encuentran entre los principales grupos asociados a las plantas
(Ferreiro et al. 2011), mientras que copépodos (Acanthocyclops robustus,
Metacyclops mendocinus, Paracyclops fimbriatus) y cladoceros (Alona,
Chydorus, Macrotrix, Pleuroxus) constituyen una parte importante del
zooplancton (Casset et al. 1992). Por otro lado, las principales algas
encontradas en Las Flores pertenecen a varios géneros de diatomeas epifitas
(Achnanthes, Cocconeis, Cymbella, Fragilaria, Gomphonema, Melosira,
Navicula, Pinnularia, Rhoicosphenia), mientras que dos géneros de macroalgas
verdes (Cladophora, Spirogyra) pueden volverse extremadamente comunes en
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ciertos periodos del ano (Giorgi et al. 2005). Finalmente, este arroyo presenta
una diversa comunidad de peces que resulta comparable con la de estudios
realizados en lagunas de la provincia, e incluye 13 especies del Orden
Cypriniformes, 7 especies del orden Siluriformes y 3 especies del orden
Atheriniformes (Di Marzio et al. 2003).

Diversos autores han comprobado que la presencia de plantas acuéticas
tiene un efecto positivo sobre la diversidad y la abundancia de organismos que
puede sostener el ecosistema (Gregg & Rose 1985, Suren 1991, Hornung &
Foote 2006, Ali et al. 2007), y resultados similares han sido obtenidos para los
macroinvertebrados del arroyo Las Flores (Casset et al. 2001, Giorgi et al.
2005). Dada la relativa homogeneidad del sustrato (tosca, sedimento fino) y de
la velocidad de corriente (0-100 cm/s), en los arroyos pampeanos el papel de
las macroéfitas en la estructuracién del habitat seria particularmente importante
(Giorgi et al. 2005).

El tramo estudiado (59°3’56” O, 34°27°25” S), ubicado en un campo poco
explotado, presenta regularmente parches mixtos con especies de plantas
acuaticas sumergidas de arquitectura contrastante (Egeria densa Planch.,
Elodea ernstae St. John, Ceratophyllum demersum L., y Stuckenia striata (Ruiz
et Pav.) Holub) (Figura 2.3). Por lo tanto, constituyé un lugar ideal para
estudiar el efecto de diferencias en la complejidad de la arquitectura de las
macréfitas sobre la diversidad y abundancia de los organismos asociados.
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Capitulo 3 — La influencia de la arquitectura de las macroéfitas
sobre los invertebrados

La relacion entre la arquitectura de las plantas acuaticas y la estructura
de la comunidad de invertebrados asociada a ellas ha sido frecuentemente
estudiada desde los comienzos de la limnologia, sin embargo, aun hoy resulta
dificil realizar generalizaciones validas para todos los sistemas acuaticos.

Ya en 1939, Krecker encontr6 claras diferencias en la abundancia y
riqgueza de invertebrados de algunas especies de macrofitas sumergidas de
arquitectura diversa, que crecian en el mismo agrupamiento. Desde entonces,
muchos autores han corroborado que las asociaciones de invertebrados
epifitos cambian de una especie a otra de planta (Tokeshi & Pinder 1985, Cyr &
Downing 1988a, Chilton 1990, Cheruvelil et al. 2002). En general, la
abundancia y riqgueza de invertebrados se ha asociado positivamente a la
complejidad de la arquitectura de las macrdfitas (Rosine 1955, Taniguchi et al.
2003, MacAbendroth et al. 2005, Warfe & Barmuta 2006, Thomaz et al. 2008)
(Tabla 3.1).
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Abundancia Diversidad
OBSERVACIONAL N/ N/g N/cm®* | S | Shannon-
(macrdfitas reales) Fragmento Wiener
Krecker 1939 + +
Tokeshi & Pinder + -
1985
Cyr & Downing + NS
1988b
Cheruvelil et al. 2000 +
Taniguchi et al. 2003 NS NS
MacAbendroth et al. + NS
2005
Tessier et al. 2008 + NS
Thomaz et al. 2008 + +
Rosine 1955* +0-—
Gerrish & Bristow + NS
1979*
Chilton 1990* +0-— +0—
Cheruvelil et al. +0
2002* NS
Balci & Kennedy +6NS | NS
2003*
EXPERIMENTAL
(imitaciones
plasticas)

Jeffries 1993
Taniguchi et al. 2003
Hauser et al. 2006
Warfe & Barmuta
2006
Becerra-Munoz &
Schramm 2007
Lucena-Moya & + +
Duggan 2011
Mormul et al. 2011 + + +
Tabla 3.1. Efecto de la complejidad de la macrofita sobre la abundancia y la riqueza. N

+ |+ |+ |+
+ |+ |+ |+

+

(numero de individuos), + (efecto positivo), — (efecto negativo), NS (efecto no
significativo), sombreado gris (sin datos). * Autores que analizaron varias ocasiones de

muestreo.

Sin embargo, a diferencia de Krecker (1939), en general los autores
subestiman la importancia de que las plantas a comparar se encuentren
creciendo bajo idénticas condiciones (en el mismo parche), por lo que son
comunes las comparaciones entre plantas de diferentes especies
pertenecientes a diferentes parches (Taniguchi et al. 2003), entre especies de
macréfitas riparianas y de aguas abiertas (Rosine 1955) o entre especies
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sumergidas y emergentes (MacAbendroth et al. 2005, Tessier et al. 2008).
También se han comparado, con cuestionable criterio, los invertebrados
asociados con macrofitas y aquellos asociados con macroalgas (Rosine 1955,
Hanson 1990, Tessier et al. 2008).

La estacionalidad es otro importante factor que suele subestimarse, ya
que en general se trabaja con datos provenientes de un Unico muestreo
(Krecker 1939, Cyr & Downing 1988b, Cheruvelil et al. 2000, Taniguchi et al.
2003, Rennie & Jackson 2005, MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008).
En los estudios donde se realizaron varios muestreos a lo largo del afo, los
resultados han sido contradictorios. Para el mismo sistema, varios autores
encontraron que relaciones positivas de la complejidad de la macrdfita con la
abundancia y riqgueza de invertebrados se volvieron negativas o no
significativas en meses subsiguientes (Rosine 1955, Chilton 1990, Cheruvelil et
al. 2002, Balci & Kennedy 2003) (Tabla 3.1).

Finalmente, el efecto de factores tales como la rugosidad o la liberacidon
de sustancias alelopaticas, que difieren entre especies de macrofitas, sélo ha
podido ser controlado en experimentos con analogos plasticos (Jeffries 1993,
Taniguchi et al. 2003, Becerra-Mufioz & Schramm 2007, Lucena-Moya &
Duggan 2011). A pesar de las dificultades metodolégicas mencionadas, la
bibliografia indica que ni la dispersién ni las limitaciones quimicas y fisicas
serian las responsables de las diferencias encontradas entre especies de
macréfitas, sino que los invertebrados se encontrarian seleccionando el

sustrato, en funcion de su complejidad.

Teorias sobre la seleccion de habitat

Existen dos tipos de factores que se deben considerar por separado
respecto de la selecciébn de habitat: 1) los conductuales y 2) los evolutivos
(Krebs 1986). Los factores conductuales, vinculados a la seleccién de éareas,
constituyen una seleccion activa, mientras que los factores evolutivos,

vinculados a la supervivencia, representan una seleccién pasiva.

Actualmente, la mayoria de los autores atribuyen las diferencias en la
abundancia y riqueza de los invertebrados entre distintas especies de
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macrofitas a factores conductuales, vinculados a diferencias en la arquitectura
de las plantas. Sin embargo, existen evidencias segun las cuales los
invertebrados no estarian seleccionando activamente el sustrato en funcién de
su complejidad (Russo 1987, Hansen et al. 2011), sino siendo depredados
diferencialmente de acuerdo a las caracteristicas del mismo (Russo 1987).
Esto, sumado a que la proteccién de los depredadores es practicamente el
unico efecto demostrado de la complejidad (Coull & Wells 1983, Russo 1987,
Warfe & Barmuta 2004), nos sefnala la importancia de considerar la existencia
de factores de seleccién evolutivos. Los peces y algas epifitas asociados a las
macrofitas, depredadores y alimento de los macroinvertebrados,
respectivamente, también serian afectados por la arquitectura y condicionarian

la supervivencia de los macroinvertebrados.

Un andlisis detallado de la arquitectura de diferentes especies de
macréfitas sumado al estudio de las comunidades de invertebrados, algas y
peces asociadas permitiria obtener elementos a favor de uno u otro tipo de
seleccion de habitat. En cuanto a la arquitectura de las plantas, Lawton (1983)

sefiala entre sus componentes mas evidentes el tamario y la forma.

El tamano de las plantas

El tamario, representado por el area de la planta, afectaria directamente
a la abundancia de invertebrados (N) simplemente porque al incrementarse
permitiria el asentamiento de un mayor nimero de organismos. De esta
manera, las diferencias encontradas entre macréfitas para la abundancia
expresada como numero de individuos por fragmento de planta (Krecker 1939)
o por biomasa de macrofita (Cyr & Downing 1988a, Chilton 1990, Cheruvelil et
al. 2002), podrian deberse simplemente a la existencia de diferencias en la
relacion area-peso de las plantas. Sin embargo, cuando las abundancias de
invertebrados se refieren por unidad de superficie (Taniguchi et al. 2003,
McAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008), las diferencias encontradas
entre macrofitas con diferente arquitectura requieren de una explicacion

alternativa.
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La riqueza también se incrementaria junto con el tamafno del habitat,
debido a las hipétesis de la diversidad de habitat y del tamano per se. Estas
hipétesis son mencionadas por Connor & MacCoy (1979) como las principales
razones para explicar la correlacién significativa entre el nUmero de especies
observadas y el area. La hipétesis de la diversidad de habitat fue desarrollada
por Williams (1964) quien propuso que a medida que la cantidad de area
muestreada se incrementa, se suman nuevos habitats con sus especies
asociadas, por lo que el nimero de especies se incrementa con el area. La
hipotesis del area per se fue desarrollada por Preston (1960, 1962) y MacArthur
y Wilson (1963), y se deriva de la prediccion de la teoria del equilibrio de la
biogeografia de islas. Esta hipotesis desestima la importancia de la diversidad
de habitat y explica el nimero de especies como una funcién de las tasas de
inmigracién y extincion. Las tasas de inmigracion se asumen dependientes de
la distancia al area en cuestion desde el pool de especies, pero independientes
del tamafno de la isla; las tasas de extincion se asumen inversamente
proporcionales a los tamafnos de las poblaciones, que a su vez se asumen
directamente proporcionales al area. Connor & MacCoy (1979) agregaron una
alternativa simple a estas dos hipotesis, al proponer que la inmigracion de
individuos a un sistema nuevo (ej.: isla volcanica) se veria acompafada por un
incremento en la riqueza, debido al arribo de especies nuevas desde el pool
externo de especies (gj.: continente). Sistemas mas grandes serian capaces de
recibir una mayor cantidad de individuos y, consecuentemente, una mayor
cantidad de especies nuevas. A diferencia de la hipotesis del area per se, la
hipotesis del muestreo pasivo de Connor & MacCoy (1979) no necesita hacer

referencia a las tasas de inmigracion y extincion.

Por otro lado, Lawton (1983) senala que efectos menores de la
arquitectura sobre los invertebrados debido a la forma de la hoja se deberian a
la facilidad con la que ciertos organismos podrian explotar ciertos tipos de
hojas. Segun Lawton (1983), “la influencia de la forma de la hoja no se
encontraria lo suficientemente estudiada, pero podria ser importante”.
Actualmente, la mayoria de los autores atribuyen las diferencias en los
invertebrados a diferencias en la morfologia foliar (hojas enteras vs. hojas
divididas = arquitectura simple vs. arquitectura compleja) (Rosine 1955, Gerrish
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& Bristow 1979, Cheruvelil et al. 2002, Taniguchi et al. 2003, Lucena-Moya &
Duggan 2011).

La forma de las plantas

En ausencia de diferencias en el area, la forma (es decir, la manera
cémo se distribuye el area) afectaria a la abundancia de los invertebrados
debido a su efecto sobre el espacio habitable. Se han planteado diferentes
hipbtesis para explicar este efecto: La hipotesis de los microhabitats sugiere
que las plantas de arquitectura mas compleja (medida a través de la dimension
fractal), presentan un mayor espacio para el asentamiento de los organismos
pequenos (Morse et al. 1985, Williamson & Lawton 1991). La hipétesis del
refugio postula que las arquitecturas complejas dificultan la actividad
depredadora de los peces (Russo 1987, Coull & Wells 1983, Beukers & Jones
1998, Warfe & Barmuta 2004) o reducen el impacto de factores de stress
fisicos como la corriente (Gregg & Rose 1982, Dodds & Biggs 2002),
permitiendo el incremento en la abundancia de los invertebrados. Finalmente,
la hipétesis del alimento postula que las arquitecturas complejas presentan
una mayor disponibilidad de alimento (algas epifitas, detritos) (Cattaneo & Kalff
1980, Taniguchi et al. 2003, Gosselain et al. 2005, Warfe & Barmuta 2006),
afectando positivamente a la abundancia de los invertebrados.

En realidad, estas hipdtesis no hacen mas que apuntar nuevamente a la
existencia de diferencias en el tamano, no ya en el area total sino en el area
habitable. Un incremento en la complejidad de la arquitectura se asociaria con
una disminucién en el tamarno de los espacios intersticiales (Warfe et al. 2008)
que impediria el acceso a organismos de mayor tamano, incrementando la
abundancia total de invertebrados al favorecer la supervivencia de los
organismos mas pequenos. Este efecto seria directo cuando la complejidad
impidiera el asentamiento de invertebrados grandes capaces de desplazar a
invertebrados mas pequerios (hipétesis de los microhabitats), o indirecto
cuando la complejidad dificultara el acceso de depredadores y factores fisicos
de stress a los intersticios (hipotesis del refugio). Por otro lado, un efecto
positivo de la complejidad sobre la penetracion de la luz (Dibble et al. 1996)
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provocaria un incremento en el espacio habitable para el perifiton, aumentando
la disponibilidad de alimento y la abundancia total de invertebrados
(independientemente de su tamafo).

Recapitulando, las principales hip6tesis propuestas para explicar las
diferencias existentes en la abundancia y riqueza de los invertebrados han
asumido la existencia de diferencias entre las macrofitas en el area o en la
forma (Tabla 3.2).

Diferencias en area Diferencias en forma
Abundancia hipétesis del muestreo pasivo hipétesis de los microhabitats
hipétesis del alimento dependiente del area hipétesis del refugio

hipbtesis del alimento
dependiente de la forma

Riqueza hipo6tesis de la heterogeneidad de habitat
hipétesis del area per se
hipotesis del muestreo pasivo

Tabla 3.2. Hip6tesis que explican las diferencias en abundancia y riqueza de

invertebrados encontradas entre especies de macrdfitas.

Se debe mencionar en este punto que todas las hipétesis propuestas
son dificiles de poner a prueba, ya que requieren la estimacion del espacio
habitable en funcion de la escala, de las tasas de asentamiento, depredacion,
migracion y deriva, del nimero y tamano de los refugios o del grado de
circunvolucion del habitat a una escala muy reducida. Por otro lado, el disefio
de muestreos y experimentos que permitan distinguir entre las distintas
hipétesis, no excluyentes, y simultaneamente aislar los factores que no son de
interés resulta una tarea muy dificil. Debido a estas limitaciones, hasta el
momento, ninguna de las explicaciones ha sido lo suficientemente estudiada o

puesta a prueba.
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Capitulo 4 — Materiales y Métodos

En esta seccion se describen los materiales y métodos utilizados
rutinariamente para el calculo de los estimadores de la forma, area y biomasa
de las macrofitas, y de los parametros de las comunidades de invertebrados y
algas epifitas, tanto en los muestreos como en los experimentos de campo. Los
disenos de los muestreos y de los experimentos, asi como los procedimientos
empleados en casos particulares se describen en las secciones
correspondientes de los Capitulos 5 y 6.

Estimacion de la dimension fractal de las macrofitas

En los diversos estudios realizados para analizar la influencia de la
arquitectura de las macrofitas sobre las comunidades de organismos
acompanantes que fueron resenados en el Capitulo 3, se han utilizado
diferentes criterios para cuantificar la complejidad estructural de las plantas. En
general se ha usado un criterio cualitativo, que es distinguir entre plantas con
hojas divididas y con hojas no divididas (Cattaneo & Kalff 1980, Gregg & Rose
1982, Cheruvelil et al. 2000, 2002, Taniguchi et al. 2003, Cremona et al.2008),
pero otros autores han aplicado indices cuantitativos basados en
caracteristicas estructurales de los tallos (Lillie & Budd 1992, Dibble et al. 1996)
o en relaciones entre area y biomasa (Stoner 1980, Dvorak & Best 1982, Russo
1990).

Actualmente, la medicibn de la dimensién fractal (Jeffries 1993,
MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008) es una aproximacién que puede
aplicarse de manera sencilla mediante el analisis computacional de fotografias
de las plantas, permitiendo obtener una cuantificacién objetiva de la forma que
puede ser comparada entre diversas especies de macréfitas y facilmente
estandarizada entre estudios.

Los fractales son objetos matematicos ideales como los planos y las
esferas pero que poseen la particularidad de ser autosimilares; es decir, que
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pueden ser construidos a partir de la repeticion de una unidad fundamental con
determinada forma (Figura 4.1).

Figura 4.1. Curva de von Koch (objeto fractal).

La dimensién fractal de homotecia (D), rescatada por Mandelbrot (1988),

puede ser definida matematicamente como:

D = log N/log (1/r)

donde N es el numero total de unidades que constituyen el objeto y r
corresponde a la razon de homotecia. La razén de homotecia representa el
valor por el cual se debe multiplicar a la extension del objeto para obtener la
longitud de la unidad que, repetida N veces, es capaz de abarcarlo
completamente (Mandelbrot 1988). La existencia de r implica la existencia de
una autosimilitud del objeto con cada una de sus partes, que le permite ser
abarcado en su totalidad por fragmentos de una forma determinada. El hecho
de que el valor de la dimension fractal crezca junto con el grado de
irregularidad del objeto fractal (Mandelbrot 1988), sumado a que los objetos
reales habitualmente se comportan como fractales dentro de cierta escala
(Halley et al. 2004), brindan a la D su valor como cuantificador de la

complejidad de la arquitectura de las macrdfitas.

El método més utilizado para hallar la D de imagenes bidimensionales se
conoce como la estimacién por “box-counting”, y es descripto en la Figura 4.2.
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[ i - 1) Se cubre al objeto con grillas con diferente tamario de cuadrado (ej.: 10
&/' grillas, cada una con un tamafio de cuadrado distinto).
2) Se cuenta el nimero de cuadrados que cubren al objeto en cada grilla.
] A A
- V4 3) Se grafica el log{nimero de cuadrados que cubren al objeto) en funcion del
2 log(1tamafio de cuadrado), para todas las grillas.
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Figura 4.2. Método de estimacién de la D por “box-counting” (Morse et al. 1985,
modificado).

El método del “box-counting” presenta la particularidad de ser muy
sensible a la cantidad de area ocupada de la imagen, que es lo que se
denomina el efecto de ocupacion (Halley et al. 2004). Este efecto es inevitable
en el limite, dado que una superficie totalmente ocupada presenta siempre una
D “box-counting” = 2 mientras que una superficie vacia se corresponde con una
D “box-counting” = 0. Sin embargo, en situaciones normales esto puede
controlarse analizando las dimensiones fractales en un rango de tamarnos de
caja adecuado y/o comparando las dimensiones fractales de imagenes con
similar grado de ocupacion. Es recomendable que el maximo de tamano de
caja sea menor que la mitad del diametro del set y que el minimo de la escala
sea mucho mayor que la minima distancia de separacion entre dos pixeles
(Halley et al. 2004).

Por otro lado, es importante considerar si la estimacién por “box-
counting” se realizara a partir de la imagen completa de la macréfita o a partir
de la de sus bordes (Figura 4.3), ya que ambas brindan resultados diferentes
(MacAbendroth et al. 2005). El andlisis de las imagenes de bordes brindaria

estimaciones de la dimension fractal de homotecia menos sesgadas por el
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efecto de ocupacion, y es actualmente el mas utilizado (Thomaz et al. 2008,
Warfe et al. 2008, véase también el Anexo 1).

Elodea emsfas

Fotografia
bidimensional de
Luna macrofita

Imagen blanco y negro de la macrafita Imagen de los bordes de la macrafita

Figura 4.3. Fotografia de una macrdéfita e imagenes bidimensionales en blanco y
negro, apropiadas para la estimacion de la dimensién fractal por “box-counting’.

Finalmente, el método del “box-counting” tiene la ventaja de limitar sus
analisis a ciertos tamanos de cuadrado, lo cual permite manejar la escala de
trabajo. Dado que siempre es deseable analizar escalas relevantes para los
organismos bajo estudio (Attrill et al. 2000), los tamafos de cuadrado se
definieron dentro del rango de tamanos de los macroinvertebrados

encontrados.

Considerando todos estos aspectos, se decidié estimar la D a partir de
imagenes de bordes de las macréfitas. Las fotografias tuvieron un tamarno de
3456x2304 pixeles®, una resolucién de 220 pixeles por centimetro y un

aumento de 7X, por lo que se decidié trabajar con 20 tamarnos de cuadrado de
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entre 10 y 110 pixeles (entre 0,45 y 5 mm) para minimizar el efecto de
ocupacion y trabajar dentro del rango de tamafo de los invertebrados.

En el Anexo 1 se encuentra una descripcion detallada de los analisis
realizados y criterios seguidos para la eleccién de los parametros del “box-
counting”y del tipo de imagen a analizar.

Procedimiento general para la estimacion de la dimension fractal

En el laboratorio, los invertebrados se separaron de las plantas y se
colocaron en una bandeja plastica blanca con agua, representando su
disposicion natural en el arroyo; es decir, alineada en la direccion de la
corriente. Las plantas se fotografiaron con una cadmara digital Canon EOS 350D
obteniendo imagenes de idéntico formato, tamano y resolucién (JPEG, 3456 x
2304 pixeles y 220 pixeles/cm, respectivamente). Las imagenes se modificaron,
eliminando las sombras y reflejos con el programa Adobe Photoshop 5.5.
Utilizando el programa Imaged 1.37 (Rasband, 1997-2008) las fotografias se
convirtieron en imagenes en blanco y negro con la funcién “Treshold” en modo
automatico. A partir de estas imagenes en blanco y negro se obtuvieron las
imagenes de bordes, utilizando la funcién “Find Edges” del mismo programa.
Finalmente, el Imaged fue utilizado para obtener las estimaciones de la D “box-
counting” de cada imagen utilizando 20 tamanos de caja (10, 15, 20, 25, 30, 35,
40, 45, 50, 55, 60, 65, 70, 75, 80, 85, 90, 95, 100 y 110 pixeles).

Estimacion del area superficial de las macroéfitas

Si bien los métodos para estimar el largo y el peso seco de un fragmento
de macrofita se encuentran estandarizados (calibre y balanza analitica,
respectivamente), no ocurre o mismo en cuanto a la estimacion de su area.
Entre los métodos mas utilizados se pueden mencionar la medicién bajo
microscopio y aproximacion de las hojas a formas geométricas (Cattaneo &
Kalf 1980, Stoner 1980, Sher-Kaul et al. 1995, Sand-Jensen 2003), y el
escaneo y medicion digital, aproximando las hojas a superficies planas
(Taniguchi et al. 2003, Sand-Jensen 2003, Thomaz et al. 2008).

En esta tesis se decidié estimar el area superficial de las macroéfitas
mediante el método del escaneo, llevando a cabo una cuidadosa separacion y
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escaneo de todas las hojas y tallos de cada muestra de macréfita (Figura 4.4).
Si bien este método presenta el inconveniente de aproximar las formas
cilindricas a planos, subestimando en cierto grado su superficie, tiene la ventaja
de permitir estimar de forma sencilla la superficie de una planta entera, sin
necesidad de recurrir a rectas de regresion area-peso seco obtenidas a partir

de unos pocos ejemplares las cuales pueden dar lugar a estimas erréneas.
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Figura 4.4. Fotografia de Egeria densa entera y una imagen escaneada de parte de
sus hojas y tallo.

La biomasa de las macréfitas se estimdé como el peso de muestras
secadas en estufa a 60 °C hasta peso constante (variacion menor al 5 % luego
de 24 hs.) (Feijo6 & Menéndez 2009).

Procedimiento general para la estimacion del area superficial y la biomasa
de macrofitas

Una vez separados los invertebrados y las algas epifitas de las
macréfitas y obtenidas las fotografias necesarias para estimar la dimensién
fractal, se separaron las hojas y tallos de las plantas, se las ubic6é sobre una
plancha de goma eva blanca y se las introdujo en folios plasticos que fueron
escaneados junto con una escala de referencia por un escaner AGFA modelo
SnapScan 1212 (escala de grises, 150 dpi). Estas imagenes se pasaron a
blanco y negro con la funcién “Treshold” en modo automatico del ImageJ.

Luego, el mismo programa fue utilizado para fijar la escala (1cm = 60 pixeles),
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seleccionar las imagenes de hojas y tallos con la funcion “Create Selection” y
llevar a cabo el calculo de superficie de la imagen con la funcién “Measure”. El
area superficial disponible fue estimada como el doble del area calculada a
partir de las imagenes escaneadas. En general, una misma planta debi6 ser
escaneada en numerosos folios por lo que el area superficial de cada planta
fue estimada como la suma de las de los folios correspondientes. Finalmente,
se recuperaron de los folios las hojas y tallos de las macréfitas y se secaron en

estufa para la estimacién de su biomasa.

Estimacion de la abundancia, biomasa, riqueza y diversidad de la
comunidad de invertebrados

En cuanto a la abundancia de invertebrados, la practica mas comun ha
sido trabajar con el numero de individuos referido a la biomasa de la macrofita
estimada como peso seco (densidad relativa al peso seco) (Cyr & Downing
1988a, Cheruvelil et al. 2000, 2002). Sin embargo, ya en 1955 Rosine sefalé la
importancia del area de la planta para los invertebrados epifitos y decidié
trabajar con fragmentos de 10 cm (medidos desde el apice) a los que ademas
del peso seco les estim6 el area (esto les permitid calcular la densidad de
invertebrados en relacion al area). Estd demostrado que existe una fuerte
correlacion entre el area y el peso de las macroéfitas, pero también que la
pendiente de esa relacién puede variar de una especie a otra de planta (Sher-
Kaul et al. 1995). Asi, diferencias en una densidad referida al peso seco
podrian desaparecer o incluso invertirse al referirlas al area, si las diferencias
en la relacién area-peso entre las macrofitas fueran muy grandes. Por esta
razén, la utilizacién de la abundancia referida al area de la macréfita parece
ser la mas adecuada, especialmente si se desconocen las relaciones area-
peso, y es actualmente la variable mas usada (Taniguchi et al. 20083,
MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008).

En cuanto a la biomasa, también seria necesario trabajar con una

densidad referida al area, debido a la potencial existencia de diferencias en el
area por unidad de biomasa entre especies de macroéfitas. En general la
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biomasa ha sido cuantificada como peso seco de los invertebrados (Cheruvelil
et al. 2000, Taniguchi et al. 2003, MacAbendroth et al. 2005, Becerra-Munoz &
Schramm 2007), sin embargo, cuando las muestras presentan una abundancia
importante de caracoles seria mejor trabajar con el peso organico (peso seco
libre de cenizas), eliminando el efecto de sus caparazones. Finalmente, la
medicion bajo lupa y la estimacién de la biomasa a partir de rectas de regresion
biomasa-longitud o de la estimacién de los biovolumenes, también constituye

una practica frecuente (Cheruvelil et al. 2002, Tessier et al. 2008).

En cuanto a la diversidad de la comunidad de invertebrados, existe un
problema generalizado concerniente al nivel de identificacion alcanzado.
Krecker (1939) encontr6 diferencias en el numero de géneros de invertebrados
entre distintas especies de macrofitas, pero en general la identificacién se
realiza hasta el menor nivel taxonédmico posible y luego se trabaja con riquezas
y diversidades en las que se mezclan el numero de especies, géneros, tribus y
familias (Cheruvelil et al. 2002, Taniguchi et al. 2003, MacAbendroth et al.
2005, Thomaz et al. 2008). Como mencionan Thomaz et al. (2008), seria
preferible trabajar con el nimero de taxa en lugar del numero de especies
basicamente porque: 1) la resolucion taxondémica difiere entre grupos; 2)

muchos insectos acuaticos son larvas, de identificacion dificultosa.

De acuerdo con estas consideraciones, se decidié estimar la abundancia
y biomasa de invertebrados por biomasa y por area de macrofita. La riqueza y
diversidad fueron calculadas a partir del nimero de organismos y de las

abundancias relativas de los taxa, respectivamente.

Procedimiento general para la estimacion de la riqueza, abundancia y
biomasa de invertebrados

Luego de la cuidadosa remocién de los invertebrados asociados a las
macrdfitas, los mismos fueron identificados, contados y secados en estufa a 60
°C hasta peso constante para estimar riqueza, abundancia y biomasa,
respectivamente. El nimero y biomasa de invertebrados fue relativizado por

gramo de peso seco y por centimetro cuadrado de planta.
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Las identificaciones taxonémicas fueron realizadas bajo lupa binocular
con claves dicotdmicas de invertebrados acuaticos de la Republica Argentina
(Fernandez & Dominguez 2001, Lopretto & Tell 1995). La diversidad de taxa
fue estimada con el indice de diversidad de Shannon-Wiener (calculado con el
logaritmo decimal).

Estimacion de la abundancia, biomasa, riqueza y diversidad de la
comunidad de algas epifitas

En cuanto a los parametros de esta comunidad, los estudios del biofilm
de las macrofitas tipicamente se limitan a las estimaciones de la biomasa
fotosintética (concentracién de clorofila a, Cl-a) y biomasa total (peso organico
seco, POS) (Gregg & Rose 1982, Cattaneo & Kalff 1980, Gosselain et al. 2005,
Tessier et al. 2008). Ocasionalmente, la observacién de muestras cuantitativas
del biofilm bajo el microscopio ha permitido la cuantificacién de las abundancias
de ciertos grupos o especies de algas en diferentes especies de macrofitas
(Gregg & Rose 1982, Jones et al. 2000). Sin embargo, dado que para los
invertebrados la complejidad de las macréfitas ha mostrado sus efectos mas
claros sobre las densidades y la riqueza, seria deseable contar con
estimadores equivalentes de estos parametros para la comunidad de algas.
Estos permitirian estudiar apropiadamente si el efecto positivo de la
complejidad de las macréfitas sobre los invertebrados se encuentra mediado
por un efecto positivo sobre la comunidad fotosintética (hipétesis del alimento),
0 puede ser totalmente explicado por las hipétesis de los microhdbitats y del
refugio.

El trabajo con muestras cuantitativas de la comunidad algal y su conteo
bajo microscopio invertido permite obtener estimaciones apropiadas de la
densidad algal (numero de individuos por masa o superficie de macroéfita)
(Jones et al. 2000). En cuanto a la riqueza, se presentan en los arroyos
pampeanos problemas andlogos a los descriptos para la identificacion de los
invertebrados; es decir, una taxonomia dificil y una elevada riqueza que hacen
necesario trabajar a una baja resolucion (género). Finalmente, el indice de

autotrofia (cociente entre POS y Cl-a) (APHA 1995), que se incrementa con el

29



porcentaje de organismos heterétrofos presentes en el biofilm (Azim & Asaeda
2005), permitiria detectar la existencia de un efecto de sombreado asociado a
la complejidad de la macréfita (Dibble et al. 1996).

La biomasa de perifiton total (POS) y de perifiton autotréfico (Cl-a), y la
abundancia de algas fueron expresadas por gramo de peso seco y por
centimetro cuadrado de fragmento de macroéfita, y a partir de estos datos se
calculé el indice de autotrofia. La riqueza y diversidad fueron estimadas a partir
del numero de organismos y de las abundancias relativas de los taxa,

respectivamente.

Procedimiento general para la estimacion de la riqueza, abundancia y
biomasa de algas

Los fragmentos de macroéfita destinados al analisis de las algas epifitas
fueron agitados vigorosamente dentro de sus recipientes plasticos, introducidos
en vasos de precipitado junto con agua del recipiente en cantidad suficiente
para taparlos completamente, y sonicados a baja velocidad en una lavadora
ultrasénica de mesa Cleanson (3 sesiones de 3 minutos separadas por
intervalos de 1 min) (Romani & Sabater 2001). La observacién microscépica de
los fragmentos sonicados revel6 que este procedimiento removié la mayoria de
las algas epifitas y no dané las células vegetales.

Se filtraron aproximadamente 200 ml de cada muestra sonicada con un
filtro de fibra de vidrio Munktell MGF pre-pesado (tamafo de poro = 2 ym). Los
filtros se secaron en estufa a 60 °C hasta peso constante y calcinados en mufla
a 500 °C durante 4 horas para estimar la biomasa de perifiton como peso
organico seco (POS), a partir de la diferencia entre peso seco y peso seco libre
de cenizas. Otros 100 ml de cada muestra se filtraron con un filtro Munktell
MGF al que se agregd 10 ml de acetona 90 % y se mantuvo a 4 °C durante 24
hs en oscuridad para la extraccion de pigmentos fotosintéticos. El extracto fue
centrifugado a baja velocidad (3500 rpm durante 20 min) y su absorbancia fue
determinada en un espectrofotometro Hitachi U-2001 a 750 y 665 nm antes
(Absp) y después de acidificar con HCI 0,3 M (Abs,). La concentracién de
clorofila a en pg/ml fue determinada a partir de:

[cla] = 26,7 . P . [(Abs,665 — Absp750) — (Abs;665 — Abs,750)]. av . V/v
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donde 26,7 es una constante vinculada a la absorbancia de la acetona, Pes la
longitud que recorre el haz del espectro en la cubeta (1 cm), Absy, es la
absorbancia basal, Abs, es la absorbancia acidificada, av el volumen de
acetona utilizado para la extraccion, V el volumen de la muestra original y v el
volumen filtrado (APHA 1995). Luego de la estimacion del volumen total de
cada muestra (V = filtrado para POS + filtrado para Cl-a + no filtrado) se estimé
la Cl-a correspondiente a cada fragmento.

Finalmente, unos 100 ml de cada muestra con algas en suspension
fueron fijados con formaldehido al 2 % para su posterior recuento e
identificacion taxonémica. Los recuentos fueron realizados bajo microscopio
invertido a 40 aumentos, a partir de una submuestra de unos 40 ml con 36hs
de sedimentacién. Se trabaj6 a lo largo de dos transectas perpendiculares,
contando e identificando las algas presentes en un nimero de campos
suficiente para que las estimaciones de abundancia de los grupos mayoritarios
presentaran un error estandar menor al 30 % (alrededor de 80 campos por
muestra). Las identificaciones taxondémicas fueron realizadas con claves
dicotdmicas de algas epifitas de la Republica Argentina (Lopretto & Tell 1995) y
cuando fue necesario se utilizé bibliografia especifica para cada grupo algal. La
diversidad de taxa fue estimada con el indice de Shannon-Wiener (calculado
con el logaritmo decimal).

31



Capitulo 5 — Efecto de la complejidad de las macroéfitas sobre
parametros estructurales de la comunidad de

macroinvertebrados en un arroyo pampeano

La cuantificacion de la heterogeneidad ambiental de los ecosistemas
naturales resulta de vital importancia debido a su capacidad de afectar a la
dinamica poblacional, la estructura de la comunidad, y el funcionamiento de
todo el ecosistema (Cooper et al. 1997). Sustratos mas complejos presentarian
un mayor numero de nichos y mayor abundancia y diversidad de recursos
ambientales, los que afectarian positivamente al numero y diversidad de los
organismos, influyendo en las interacciones biodticas (MacArthur & MacArthur
1961, Stewart et al. 2003). En los ecosistemas acuaticos, las macréfitas de
arquitectura compleja brindarian una mayor heterogeneidad ambiental vy
namero de microhabitats, que daria lugar a mayor riqueza y abundancia de
organismos pequefos (Taniguchi et al. 2003, MacAbendroth et al. 2005,
Kovalenko et al. 2012).

Un considerable numero de estudios apoyan este efecto positivo de la
complejidad sobre la abundancia y riqueza de macroinvertebrados (Krecker
1939, Tokeshi & Pinder 1985, Cheruvelil et al. 2000, MacAbendroth et al. 2005,
Thomaz et al. 2008); sin embargo, pocos han logrado medir objetivamente la
complejidad para poner a prueba dicha hipdtesis en estudios de campo
(Taniguchi et al. 2003, MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008). La
estimacién de la dimension fractal de las macréfitas permitiria cuantificar
objetivamente la complejidad (MacAbendroth et al. 2005), mientras que la
estimacién del area superficial de las macréfitas y la biomasa de perifiton
asociada permitirian separar los efectos de la superficie del sustrato y del
alimento disponible, estudiando el efecto de la complejidad per se (Taniguchi et
al. 2003).
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Analisis de la relacion entre la complejidad de la arquitectura y el

area en macrofitas de arroyos pampeanos

El espacio disponible es un factor de gran importancia para la
distribucién de los organismos, ya que determina directamente el numero
maximo de individuos que pueden ocupar un ambiente, y afecta positivamente
a la riqueza (Williams 1964, Connor & MacCoy 1979). Ocasionalmente, el area
se ha utilizado como estimador de la complejidad de la arquitectura (Brown et
al. 1988, Russo 1990); sin embargo, se ha sugerido que area y forma de las
macréfitas constituyen dos factores que se deben estudiar por separado
(Taniguchi et al. 2003, Kovalenko et al. 2012). La importancia del area para las
comunidades asociadas ha llevado a algunos autores a proponer que las
diferencias en abundancia y riqueza de invertebrados entre macrofitas con
arquitecturas contrastantes, podrian deberse simplemente a la existencia de
una relacion positiva entre complejidad y area por unidad de biomasa (Dvorak
& Best 1982, Cheruvelil et al. 2002, Papas 2007). Si bien existen evidencias en
contra de tal hipdtesis (Sher-Kaul et al. 1995, Warfe et al. 2008), se decidi6
llevar a cabo estimaciones de la complejidad, area superficial y biomasa de
varias especies de macrofitas sumergidas comunes en los arroyos pampeanos

para testear la existencia de una relacion entre la complejidad y el area.

Materiales y métodos

Los muestreos fueron realizados en noviembre de 2007 (primavera), en
tramos de los arroyos Juan Blanco (57°26’26” O, 35°8°27” S), La Choza
(5998'29” O, 34°46’38” S), Larena (59°0°35” O, 34°24'25” S) y Chana (57°27'43”
O, 35°7'1” S). En cada arroyo, cinco fragmentos de unos 20 cm de cada
especie de macrdéfita sumergida presente fueron muestreados con un pote
plastico de 1000 ml (Tabla 5.1).
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Fecha Arroyo Macréfitas

2 de noviembre de 2007 | Juan Blanco Potamogeton ferrugineus Hagstr.

Chana Stuckenia striata (Ruiz & Pav.) Holub,
Ceratophyllum demersum L.

23 de noviembre de 2007 La Choza Myriophyllum aquaticum (Vell.) Verdc.

Larena Egeria densa Planch.

Tabla 5.1. Especies de macréfitas muestreadas en cada arroyo y fecha de muestreo

En el laboratorio las plantas se limpiaron manualmente de sus
invertebrados, algas y sedimento. Los fragmentos de macréfita fueron
fotografiados a 7 aumentos, desarmados, escaneados y secados para llevar a
cabo las estimaciones de su dimension fractal (DF), area y biomasa segun los
métodos descriptos en el Capitulo 4. El area de cada fragmento se relativizé a
su peso para obtener la relacidbn area-peso seco (A/PS), utilizada como
estimador del area por unidad de biomasa.

Se evalué la existencia de diferencias significativas entre especies para
las variables A/PS y DF, mediante analisis de la varianza (ANOVA) de un factor
y contrastes a posteriori de Tukey (comparaciones multiples, subgrupos
homogéneos) (Zar 1999). Se analiz6 la existencia de una relacién positiva entre
la complejidad y el area por unidad de biomasa, calculando el coeficiente de
correlacién de Pearson (R) entre la DF y A/PS. Todas las variables cumplieron
con los supuestos de normalidad y homocedacea. Los analisis estadisticos

fueron realizados con el programa SPSS 11.5.1.

Resultados y discusion

Tanto las relaciones area-peso seco como las dimensiones fractales
presentaron importantes diferencias entre las especies muestreadas (Figura
5.1). Un ANOVA revel6 la existencia de diferencias significativas entre
especies, tanto para A/PS (F420 = 9,000 y p < 0,001) como para la DF (F420 =
25,056 y p < 0,001). El analisis de subgrupos homogéneos de Tukey mostrd
que P. ferrugineus present6 una A/PS significativamente menor a la del resto
de las macréfitas consideradas (p < 0,05). Finalmente, el mismo analisis
estadistico permitié establecer el siguiente ordenamiento de las macrdfitas, de
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acuerdo a su DF: P. ferrugineus < E. densa = S. striata < C. demersum = M.
aquaticum (p < 0,05).
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Figura 5.1. Promedios de la relacién A/PS (cm?g) y la DF para las especies de

macrofitas muestreadas. Las barras indican el desvio estandar.

En cuanto a la relacién entre A/PS y DF, P. ferrugineus presento
simultaneamente la menor cantidad de area por unidad de biomasa vy
complejidad. Ademas, algunos de los mayores valores de A/PS
correspondieron a ejemplares de las especies con mayor DF, M. aquaticum y
C. demersum (Figura 5.2). De acuerdo con esto, se encontrd una correlacion
positiva significativa entre A/PS y DF (R = 0,441 y p = 0,027) al considerar

todas las macrdfitas en conjunto.
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Figura 5.2. Relacién A/PS (cm?/g) en funcién de la DF para las especies de macrdfitas

muestreadas.
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La existencia de una relacién positiva entre el area por unidad de
biomasa y la complejidad indica que seria importante estimar el area de las
muestras de macréfitas, para analizar apropiadamente el efecto de la
complejidad sobre los parametros poblacionales de los invertebrados. En caso
contrario, la posible existencia de diferencias en el area por unidad de biomasa
entre especies de macrofitas dificultaria estudiar apropiadamente del efecto de
su arquitectura sobre la comunidad de invertebrados.

Efecto de la complejidad de las macroéfitas sobre la comunidad de

macroinvertebrados en un arroyo pampeano

La abundancia y riqueza de macroinvertebrados ha sido asociada
positivamente con la complejidad de las macréfitas por varios autores (Krecker
1939, Tokeshi & Pinder 1985, Cheruvelil et al. 2000, MacAbendroth et al. 2005,
Thomaz et al. 2008); sin embargo, pocas veces se ha cuantificado
objetivamente la complejidad, separandola de factores como el area superficial
y la disponibilidad de alimento, que pueden variar entre especies de macrofitas
(Taniguchi et al. 2003, MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008).
Actualmente, la dimension fractal constituye una manera relativamente sencilla
de cuantificar objetivamente al menos parte de la complejidad de la forma de
las macrdfitas (MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008, Tokeshi &
Arakaki 2012). Como los fractales presentan mucho mas espacio habitable
para organismos pequenos que para organismos grandes (Morse et al. 1985),
estructuras analogas a fractales con diferente complejidad deberian presentar
diferencias en el tamafo de los individuos; estas explicarian, a su vez, las
diferencias en abundancia (MacAbendroth et al. 2005). La estimacidén de los
parametros estructurales de la comunidad de perifiton de manera simultanea a
la biomasa, densidad, riqueza y diversidad de invertebrados, permitiria analizar
si existe un efecto positivo de la complejidad sobre el biofilm, que podria
beneficiar a la comunidad de invertebrados. Sin embargo, dado que las
macréfitas no son verdaderos fractales, su dimension fractal depende de la
escala (MacAbendroth et al. 2005), lo que sumado a las grandes diferencias de

tamano entre las comunidades de invertebrados y de biofilm, hace necesario
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que la dimension fractal sea cuantificada a distintas escalas dependiendo de la
comunidad bajo estudio.

Materiales y métodos

Los muestreos se realizaron en un tramo del arroyo Las Flores con
abundantes parches mixtos de macréfitas sumergidas, cuyas caracteristicas
fueron descriptas en el Capitulo 2. Las especies de macréfitas sumergidas
mas comunes del tramo (Egeria densa Planch., Elodea ernstae St. John,
Ceratophyllum demersum L.,y Stuckenia striata (Ruiz & Pav.) Holub, referidas
de ahora en mas por los nombres de sus géneros) se muestrearon el 26 de
diciembre de 2007 (primavera tardia), el 12 de febrero de 2008 (verano), y el 1
de abril de 2008 (otofo).

Los parches a muestrear se eligieron de manera de tener acceso al sitio
sin provocar danos ni perturbaciones sobre las comunidades en el momento de
muestreo, y que las cuatro especies a comparar estuvieran presentes en cada
parche (se descartaron los parches con sélo dos especies). El muestreo se
realiz6 colectando las muestras desde aguas abajo hacia aguas arriba para
minimizar el disturbio. Las macréfitas y sus organismos asociados se
recolectaron con una red cilindrica de 69 cm de largo y 20 cm de diametro (460
um de tamano de malla), provista de anillos plasticos externos que le
permitieron mantener su forma y de una cuerda en su abertura que permitié
cerrarla para evitar el escape de invertebrados nadadores (Cheruvelil et al.
2000) (Figura 5.3).

69 cm

Figura 5.3. Esquema del tipo de red empleada para el muestreo de las macrdéfitas.
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El muestreador fue suavemente desplazado hacia aguas arriba hasta
que 30 cm de planta estuvieron en su interior, y luego fue cerrado cortando los
tallos de las plantas. Todas las muestras de macroéfitas se recolectaron cerca
de la superficie del agua (0-15 cm de profundidad), evitando colectar tallos
senescentes. Una vez que las plantas fueron extraidas, el muestreador fue
invertido sobre una bandeja plastica blanca y lavado con agua del arroyo
filtrada con red de fitoplancton. Las plantas e invertebrados se introdujeron con
el agua filtrada en recipientes plasticos de 1000 ml. Ademas, se recolectaron
fragmentos de 15 cm de largo (medidos desde el apice) de cada especie de
macréfita presente en el parche en recipientes plasticos de 500 ml, destinado al
estudio de las algas epifitas. Las muestras fueron guardadas en conservadora
hasta su posterior procesado en el laboratorio. En cada ocasién de muestreo,
seis parches con las 4 especies de macréfitas fueron muestreados, a
excepcidn de diciembre de 2007 en que Ceratophyllum no fue colectada debido
a su baja abundancia.

Una vez en el laboratorio, los fragmentos de 30 cm fueron limpiados de
sus invertebrados, fotografiados a 7 aumentos, desarmados, escaneados y
secados para la obtencion de las muestras de invertebrados y la estimacion de
la dimensién fractal (DF 7X), area y peso seco de las macrdfitas,
respectivamente segun las técnicas ya descriptas en el Capitulo 4.

Los invertebrados separados de las macrofitas fueron divididos en dos
partes con un submuestreador Folsom (MacEwen et al. 1954, Tessier et al.
2008). Una submuestra (75 % de la muestra original) se tamiz6é con un juego
de tamices con tamafno decreciente de malla, separando a los organismos en
clases de tamarnos (clase 1: 250-500 um, clase 2: 500-1000 ym, clase 3:
1000-2830 um, clase 4: 2830-5000 um, clase 5: 5000-10000 uym; clase 6: >
10000 ym). Como el tamano de malla del tamiz mas chico (250 pym) fue menor
al tamano de malla de la red (460 um), no se esperd encontrar gran cantidad
de invertebrados en la clase de tamafno 1 (250-500 um). Los invertebrados de
cada clase fueron identificados en grandes grupos (suborden, familia),
contados y secados en estufa a 60 °C hasta peso constante para estimar
abundancia y biomasa por clase de tamano, respectivamente. La submuestra
restante (25 % de la muestra original) fue fijada con alcohol 70 % para realizar
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una identificacion taxonémica mas detallada (familia, género). La eficiencia del
submuestreador Folsom fue chequeada a partir de la comparacion del nimero
de invertebrados pertenecientes a ambas submuestras. Las biomasas totales
de cada muestra se estimaron agregando un 25 % a los valores de peso seco
obtenidos a partir de las submuestras 75 %. Se estimé la biomasa de
invertebrados a partir de muestras no fijadas porque la fijacién provocaria una
subestimacién de la biomasa, que dependeria del tiempo de exposicion al
fijador y de la especie de invertebrado (Gaston et al. 1996, Wetzel et al. 2005).
En diciembre de 2007, la abundancia de invertebrados fue baja, por lo que no
se utilizé el submuestreador Folsom sino que la muestra se tamizd, identifico
detalladamente, contd y secé en su totalidad.

Dada la existencia de importantes diferencias en la abundancia de
invertebrados entre especies de macrdfitas, se llevé a cabo un analisis de
curvas de rarefaccion basadas en muestras (Gotelli & Colwell 2001). Para cada
muestra de invertebrados se llevaron a cabo 50 submuestreos aleatorios sin
reemplazo (5 a 15 individuos por submuestra). El programa EstimateS Win 8.0
se utilizé6 para obtener las curvas de rarefaccion que permitieron estimar la
riqueza rarificada de cada muestra (Gotelli & Colwell 2001). Estas curvas se
ajustaron de acuerdo a la ecuacion de Clench (1979). Los grupos funcionales
fueron determinados a partir del estudio de Barbour et al. (1999), realizado en
el hemisferio norte, dada la razonable correspondencia en los habitos
alimenticios de los grandes grupos y la falta de estudios similares para el

hemisferio sur.

Los fragmentos de 15 cm fueron separados de su perifiton, fotografiados
a 7 aumentos, desarmados, escaneados y secados para la obtencién de las
muestras de algas y la estimacion de la DF, &rea y peso seco de las macréfitas.
Ademas, se retiraron de cada fragmento tres hojas (provenientes de la base,
parte intermedia y apice del fragmento) que fueron fotografiadas bajo lupa a
220 aumentos para estimar la DF a una escala muy baja (DF 220X: imagenes
de bordes, cajas de 10-110 pixeles, 20 tamafnos de caja, 4 ubicaciones de
grilla). Finalmente, algunas de estas hojas fueron conservadas en freezer y
posteriormente fotografiadas bajo microscopio electronico de barrido (MEB),
para llevar a cabo una observacion cualitativa de su superficie.
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Luego de la sonicacion de los fragmentos de macrdéfita y la filtracion de
las fracciones utilizadas para la estimacién del peso organico seco (POS) y la
masa de clorofila a (Cl-a), unos 100 ml de cada muestra con algas en
suspensién fueron fijados con formaldehido al 2 % para su posterior recuento e
identificacién taxonémica. El indice de autotrofia fue calculado como el cociente
entre POS y Cl-a (APHA 1995).

Se evalué la existencia de diferencias significativas entre especies para
la variable DF, y para los parametros de las comunidades de invertebrados y
algas mediante ANOVAs para los factores especie y mes de muestreo, y
contrastes a posteriori de Tukey (comparaciones mudltiples, subgrupos
homogéneos) (Zar 1999). Se analizé la existencia de una relacién entre la
complejidad y la abundancia, biomasa y diversidad de invertebrados y algas,
calculando el coeficiente de correlacion de Pearson. Las variables que no
cumplieron con los supuestos de normalidad y homocedacea fueron
transformadas aplicando el logaritmo decimal (Conover & Iman 1981). Los
analisis estadisticos fueron realizados con el programa SPSS 11.5.1.

Los resultados obtenidos para las abundancias y biomasas de
invertebrados y algas generalmente arrojaron idénticas conclusiones al
expresarlas por unidad de area o de biomasa de macroéfita. Consecuentemente,
en el cuerpo de esta tesis s6lo se presentaran resultados correspondientes al
namero de individuos y biomasa por area de macrofita (los resultados de las
abundancias y biomasas referidas a la biomasa de macréfita se detallan en el
Anexo 2).

Resultados

Macrdfitas

La A/PS no se correlacion6 de manera significativa con la DF 7X (R = -

0,201 y p = 0,108), para las especies muestreadas en el arroyo Las Flores
(Figura 5.4).
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Figura 5.4. Relacion A/PS (cm?/g) en funcién de la DF 7X para las especies de

macrofitas muestreadas en el arroyo Las Flores.

La DF fue significativamente diferente entre las especies de macrofitas
(Fss55 = 86,352 y p < 0,001) pero no entre los muestreos para una misma
especie (Fos5 = 2,561 y p = 0,086) (ANOVA de dos factores, interaccion no
significativa). El analisis de subgrupos homogéneos de Tukey permitié ordenar
a las macrdfitas de acuerdo con su DF 7X de la siguiente manera: Egeria <

Stuckenia < Elodea < Ceratophyllum (p < 0,05) (Tabla 5.2).

Macrofita Fecha DF 7X
Ceratophyllum Febrero 1,60 (£0,05)
Abril 1,65 (£0,06)
Promedio 1,62 (+0,06)
Egeria Diciembre 1,24 (+£0,08)
Febrero 1,31 (£0,04)
Abril 1,31 (+0,07)
Promedio 1,29 (+£0,07)
Elodea Diciembre 1,52 (£0,05)
Febrero 1,47 (+0,06)
Abril 1,51 (£0,05)
Promedio 1,50 (+0,05)
Stuckenia Diciembre 1,37 (£0,04)
Febrero 1,41 (£0,06)
Abril 1,42 (£0,05) =
Promedio 1,40 (£0,05)

Tabla 5.2. DF 7X promedio por muestreo y por especie de macrofita. (+ desvio
estandar).
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Las dimensiones fractales de las hojas cuantificadas a muy baja escala

(DF 220X), también presentaron diferencias entre especies de macrofitas (F3 g1
= 13,252 y p < 0,001) y entre muestreos (F6> = 3,207 y p = 0,047) (ANOVAs

de un factor, interaccién significativa)

(Tabla 5.3).

Las DF 220X de

Ceratophyllum y Elodea fueron significativamente mayores a las de Egeria y

Stuckenia, mientras que a escala temporal, la DF 220X en abril fue

significativamente mayor a la de febrero para todas las especies (subgrupos

homogéneos de Tukey, p < 0,05).

Macroéfita Fecha DF 220X
Ceratophyllum Febrero 1,22 (£0,02)
Abril 1,23 (£0,03)
Promedio 1,22 (£0,01)
FEgeria Diciembre 1,20 (+0,02)
Febrero 1,16 (+0,04)
Abril 1,20 (£0,05)
Promedio 1,19 (+£0,03)
Elodea Diciembre 1,26 (+0,04)
Febrero 1,20 (+0,03)
Abril 1,29 (£0,04)
Promedio 1,25 (£0,03)
Stuckenia Diciembre 1,17 (£0,03)
Febrero 1,19 (+£0,04)
Abril 1,18 (£0,02)
Promedio 1,19 (£0,01)

Tabla 5.3. DF 220X promedio por muestreo y por especie de macrdfita. + desvio

estandar.

o

El analisis cualitativo de las fotografias de las hojas realizadas bajo

microscopio electrénico de barrido (MEB) no revel6 la existencia de diferencias

importantes en el grado de rugosidad de la superficie de las especies de

macrofitas estudiadas (Figura 5.5).
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Ceratophylhum

Elodea Egeria

Stuckenia

Figura 5.5. Fotografias a 26, 1000 y 2500 aumentos obtenidas con el MEB por

especie de macrdfita.

Invertebrados asociados

La comunidad de invertebrados incluyé 19 taxa representados por 9
géneros, 7 familias y 3 grandes grupos. La comunidad estuvo dominada por
Amphipoda (49 % del total de individuos muestreados en las tres ocasiones) y
Gastropoda (27 %). Otros grupos como Odonata (8 %), Hirudinea (4 %),
Chironomidae (4 %) y Ephemeroptera (3 %) también estuvieron presentes en
cantidades importantes (Figura 5.6, Tabla 5.4).
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Figura 5.6. Porcentaje de representacion de cada grupo en el total de individuos

muestreados para los principales grupos de macroinvertebrados.
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Taxon 1 2 3 4 5 6 Todos los
250-500 500-1000 1000- 2830- 5000- >10000 tamafos
pm pm 2830 ym 5000 ym 10000 pm
pm
Turbellaria
Planariidae - 11 (£11) 14 (¥14) 1 (1) 1 (+1) - 25 (£25)
Mollusca
Gastropoda
Chilinidae, Chilina sp. 2 (+4) 30 (x46) 103 (83) 25 (+27) 1 (1) - 161 (+130)
Planorbidae - 0,3(+0,6) 2(+2) 3(¢5) 1(+2) - 6 (8)
Hydrobiidae, Heleobia sp. - 2 (4) 36 (8) 6 (£3) 0,3 (0,6) - 44 (+12)
Ampullaridae - 3(x5) 70(x75) 5(x9) - 0,3 79 (+84)
Ancylidae, Uncancylus sp. - 1(+x1) 22(x19) 2(£3) 0,3 (+0,6) (i’c-)’s) 25 (£23)
Annelida
Hirudinea - (+4) 28 (x18) 9 (+8) 1(x1) 0,3(+0,6) 42 (x24)
Hidrachnida 0,3 (¥0,6) 3 (¥4) 2 (x2) - - - 5 (x4)
Crustacea
Amphipoda
Hyalellidae, Hyallela sp. 1(£2) 270 530 12 (+4) - - 813 (£661)
(£259)  (+402)
Ostracoda - 1(x2) 13 (x11) - - - 14 (212)
Insecta
Coleoptera
Hydrophilidae, Berosus sp. - 1 (+1) 5 (4) 1 (+1) 1 (+2) - 8 (15)
Diptera
Chironomidae 1(#1) 26 (x17) 30 (+26) 1 (1) - - 59 (x41)
Culicidae - - 0,3 (x0,6) 1(x1) 1 (1) - 2 (x2)
Ephemeroptera
Baetidae, Americabaetis sp. 2 (£3) 7 (x7) 12 (5) 1 (1) 0,3 (%0,6) - 22 (+13)
Baetidae, Callibaetis sp. - 2 (£2) 1(x2) 0,6 (1) - - 3 (£3)
Caenidae, Caenis sp. - 2 (£2) 8 (£3) 1(x1) - 11 (13)
Hemiptera
Belostomatidae, Belostoma sp. - - 2 (x2) 2(£2) 0,3 (+0,6) - 4 (15)
Odonata
Coenagrionidae - 0,3 (x0,6) 45 (x13) 38(#8) 14 (5) 3(x2) 100 (+21)
Trichoptera
Hydroptilidae - 1(#1)  7(x10) 2(+3) 1 (1) - 9 (+14)
Todos los taxa 7 (5) 361 931 109 (£26) 21 (+9) 4 (2) 1432
(+287)  (¢426) (2679)

Tabla 5.4. Promedio del numero total de individuos encontrados por especie de

macrofita y clase de tamano en las tres ocasiones de muestreo. + desvio estandar.

Las densidades de macroinvertebrados presentaron diferencias entre las

especies de macrofitas (Fzs5 = 2,824 y p = 0,047) y entre los muestreos (F2s5 =
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10,686 y p < 0,001) (ANOVA de dos factores, interaccién no significativa)
(Figura 5.7). Los contrastes a posteriori de Tukey revelaron que la abundancia
de invertebrados en febrero y abril fue significativamente mayor que la de
diciembre (p < 0,05). Por otro lado, las abundancias en Ceratophyllum fueron

significativamente mayores a las de Egeria, Elodeay Stuckenia (p < 0,05).
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Figura 5.7. Densidad promedio de macroinvertebrados (N/cm?) por especie de
macrofita y muestreo. Las barras indican el desvio estandar.

Por otra parte, se encontr6 una correlacion positiva significativa entre la
densidad de invertebrados y la DF 7X (R = 0,430 y p < 0,001) (Figura 5.8).
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Figura 5.8. Relacion entre la densidad de macroinvertebrados (N/cm?) y la DF 7X para

las especies de macréfitas muestreadas en el arroyo Las Flores.

Un ANOVA de la biomasa de invertebrados por unidad de superficie,

mostro la existencia de diferencias significativas para el factor especie (Fzs4 =
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3,113 y p = 0,034) pero no para el factor muestreo (Fz254 = 1,116 y p = 0,335)
(ANOVA de dos factores, interaccion no significativa) (Figura 5.9). Los
contrastes a posteriori s6lo encontraron diferencias significativas en la biomasa

de invertebrados entre Egeriay Elodea (p = 0,033).
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Figura 5.9. Biomasa promedio de macroinvertebrados (g/cm?) por especie de
macrdfita y oportunidad de muestreo. Las barras indican el desvio estandar.

La biomasa de macroinvertebrados y la DF 7X no se asociaron
significativamente (R = 0,123 y p = 0,330).

En cuanto al espectro de tamanos, el mayor numero de
macroinvertebrados fue encontrado en la clase de tamafno 3 (1000-2830 um)
para todas las especies de macréfitas y meses de muestreo, mientras que las
clases 1 (250-500 pym) y 6 (>10000 um) estuvieron siempre pobremente
representadas. Las clases 5 a 6 (mas de 5000 pm) se encontraron
principalmente constituidas por Odonata, mientras que Amphipoda vy
Gastropoda fueron predominantes en las clases 2 a 4 (500 a 5000 ym) (Tabla
5.4).

La DF 7X correlacion6 positivamente con la abundancia relativa de
invertebrados de la clase 2 (500-1000 pm) (R = 0,308 y p < 0,05)
(principalmente Amphipoda), y negativamente con la de la clase 4 (2830-5000
pm) (R =- 0,394 y p < 0,01) (principalmente Gastropoda y Odonata). La clase
de tamano 3, que incluyd a la mayor parte de los organismos muestreados, no
mostré una relacién significativa con la DF (R = - 0,063 y p = 0,615) (Figura
5.10).

47



Clase 2 (500-1000 um)

Clase 3 (1000-2830 um)

1 o

m >

2 0 £ 3 ol

s 3 08 3 081 %, mi, % ¢

@ © 4 A Hd - Wi A ¥ 4

g 8 06 &2 06 R I

6 % =5 Q = " Y :‘0 -

c | A TR g 2 04 &

s @ 04 1 i -4 T > ma LY

= z o L . T E i =

o024 o Bt el e S o 02

) AR a3

< O Som B . . 0 - - -
11 13 15 17 19 11 1.3 1,5 1.7 1,9

Dimension fractal Dimension fractal

Clase 4 (2830-5000 um)

o 1
°
o
%gﬁ.&*
K
Ego.a-
1]
= @
gt‘o,4~
@ A
T = mm = i e ®
B E o2/ . .
=l : [ | ‘Ai‘..ll - ry
2 0 -'-5"': I RN SN

11 1.3 1.5 17

Dimension fractal

» Ceratophyllum = Egeria + Elodea » Sluckenia

Figura 5.10. Relacion entre las abundancias relativas y la DF 7X de las clases de
tamano 2, 3y 4.

Finalmente, el 88 % de los individuos pertenecieron a los grupos

y
(principalmente Gastropoda), que se alimentan en gran parte de las algas

funcionales colector/recolector (principalmente Amphipoda) raspador
epifitas. Sin embargo, entre todos los grupos funcionales sélo la abundancia de
colectores/recolectores se encontrd correlacionada con la DF (R = 0,492y p <

0,001) (Figura 5.11).
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Figura 5.11. Relacién entre la densidad (N/cm?) y la DF 7X para el principal grupo

funcional de macroinvertebrados encontrado.

No se observaron diferencias claras entre macréfitas en cuanto a la
riqueza de invertebrados, la riqueza rarificada o al indice de diversidad de
Shannon-Wiener de la comunidad de invertebrados (Tabla 5.5). Ademas, no

hubo una correlacion significativa de la DF 7X con la riqueza (R = 0,171y p =

0,171), la riqueza rarificada (R = 0,033 y p = 0,791) o la diversidad (R = - 0,182
y p =0,144).
Riqueza Rigueza rarificada Indice de
Shannon—-Wiener

Ceratophyllum 8+2 11 +4 0,4+0,3
Egeria 7+2 0+4 0,5+0,2
Elodea 8+3 10+£3 0,6 £0,2
Stuckenia 73 9+4 0,5+0,2

Tabla 5.5. Promedio de la riqueza, riqueza rarificada e indice de diversidad de
Shannon-Wiener de invertebrados, por especie de macrdfita para las tres ocasiones
de muestreo. + desvio estandar.

La rigueza de macroinvertebrados correlacioné positivamente con el
area (R=0,356 y p < 0,01) y la biomasa totales de la macréfita (R = 0,275y p <
0,05). Sin embargo, no se observaron relaciones significativas del area y la
biomasa totales de la macroéfita con la riqueza rarificada (R = 0,196 y p = 0,114
para area; R = 0,162 y p = 0,194 para biomasa), o el indice de Shannon—
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Wiener (R = - 0,049 y p = 0,697 para area; R = - 0,004 y p = 0,972 para

biomasa).

Algas epifitas

La comunidad de algas asociada a las macrdfitas incluyd 40 taxa (Tabla
5.6), encontrandose dominada por las diatomeas Nitzschia amphibia (20 % del
total de individuos muestreados en las tres ocasiones) y Cocconeis sp. (18 %).
Otras algas como Melosira varians (14 %), Gomphonema sp. (12 %), Navicula
spp. (12 %), Fragilaria spp. (8 %) y Gomphonema parvulum (8 %) también
estuvieron presentes en cantidades importantes (Figura 5.12).

Taxon Ceratophyllum  Egeria Elodea Stuckenia Todas

Bacillariophyceae

Amphora minutissima 24 (£59) 8 (x20) 11 (¥23) 38 (x97) 20 (+14)
Biddulphia sp. 1 (£2) 2 (+4) 5(x11) 9 (38) 4 (+4)
Cocconeis sp. 114 (£109) 205 (+227) 453 (+512) 713 (£787) 371 (¥269)
Cyclotella meneghiniana 1(x1) 3 (4) 6 (£8) 30 (x113) 10 (213)
Cymbelia sp. 8 (+12) 20 (+36) 73 (¢86) 29 (+27) 32 (+28)
Eunotia sp. 6 (16) 12 (£36) 21 (£32) 17 (x45) 14 (7)
Fragilaria sp. 1 61 (+100) 55 (+53) 338 (+317) 185 (+272) 160 (+133)
Fragilaria sp. 2 8 (+11) 10 (£9) 41 (£32) 41 (+41) 25 (+18)
Fragilaria sp. 3 0,3 (+0,4) 0,3 (+0,5) 1 (1) 0,4 (x0,9) 0,4 (x0,1)
Gomphonema affina 11 (£31) 9 (+21) 34 (+38) 13 (#31) 17 (¢12)
Gomphonema acuminatum 0,2 (+0,3) 0,3 (+0,7) 0,3(x0,9) 0,2(+0,8) 0,25 (+0,06)
Gomphonema parvulum 24 (+28) 165 (+424) 361 (+614) 109 (+135) 164 (+143)
Gomphonema sp. 61 (£90) 94 (+96) 605 174 (x238) 233 (x252)
Gyrosigma sp. 0,2 (+0,6) 0,1 (x0,4) 0(;1((-):%‘,16)3) 0,03 0,15 (£0,09)
Melosira varians 11 (+15) 60 (+98) 408 (igiy) 275 (+293)
(£1095)  (+1237)
Navicula peregrina 0,1 (0,3) 0,4 (x0,7) 1(£3) 1(£3) 0,6 (+0,4)
Navicula sp. 1 289 (+440) 79 (+168) 474 (+581) 133 (+137) 244 (+178)
Navicula sp. 2 1 (1) 2 (+4) 5(x10)  8(+17) 4 (£3)
Navicula sp. 3 0,3 (£0,5) 0,2 (+0,3) 0,3(x1,2) 5 (x16) 1(£2)
Neidium sp. 0,02 (+0,08) 0,05 - 6 (+24) 1 (£3)
(0,21)

Nitzschia amphibia 55 (+46) 247 (£330) 1059 281 (+308) 410 (+443)
Nitzschia lacunarum/commutata 2 (x7) 0,4 (+0,9) (?(%_r‘é?) 4 (£9) 2 (£2)
Nitzschia paleacea 4 (x9) 2 (£3) 18 (£29) 10 (x18) 8 (£7)
Nitzschia sp. 0,2 (+0,4) 0,2(x0,4) 1(x1) 03(x0,8) 0,3(0,2)
Pinnularia sp. 3 (3) 2 (£2) 15 (£21) 5 (+9) 6 (£6)
Rhoicosphenia sp. 1(+1) 1(x2) 6 (£12) 1 (+2) 2 (+2)
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Surirella sp. 1 1(x1) 0,6 (x0,7) 1 (1) 1 (x4) 0,8 (+0,4)

Surirella sp. 2 1(x1) 0,2 (x0,4) 1(£2) 0,4 (+0,3)

Terpsinoe sp. 0,2 (+0,5) 2 (15) 1 (x1) 1 (£3) 1 (1)
Chlorophyta

Bulbochaete sp. - 0,1 (x0,5) 0,06 0,05 (+0,06)

(*0,26)

Chroococcus sp. 0,1 (x0,2) 0,4 (x0,6) 2 (x4) 2 (x4) 1(x1)

Cosmarium sp. 0,02 (+0,08) 0,1 (x0,4) 1(£2) 1(x1) 0,4 (+0,4)

Cladophora sp. 1 (1) 15 (¥25) 10 (x11) 5 (+8) 8 (6)

Closterium sp. 1(x1) 1(x2) 1(x2) 2 (2) 1,3 (x0,3)

Gomphosphaeria sp. - 0,1 (x0,3) 0,4 (x1,8) 0,1 (£0,2)

Scenedesmus sp. - 0,05 0,2 (+0,7) 0,1 (+0,6) 0,09 (+0,08)

(x0,20)

Spirogyra sp. 3 (15) 1(2) 16 (+37) 2 (+4) 5 (£7)

Stigeoclonium sp. 9 (+20) 6 (£15) 17 (x27) 10 (x24) 10 (15)

Zygnema sp. 2 (x2) 3 (x4) 41 (£55) 9 (x15) 14 (+18)
Cyanobacteria

Oscillatoria sp. 11 (x21) 2 (x4) 12 (¥22) 12 (x21) 9 (£5)
Todos los taxa 714 (£647) 1010 4043 2475 2154 (+2724)

(x820) (x3709) (¥2742)

Tabla 5.6. Promedio de las densidades de algas (N/cm?) por especie de macréfita para

las tres ocasiones de muestreo. + desvio estandar.

Amphora minutisima
Eunotia

Cyclotella meneghiniana
Zignema/Spyrogyra
Cymbella
Gomphonema parvulum
Fragilaria

Navicula

Gomphonema

Melosira varians
Cocconeis

Nitzchia amphibia

10

15

% total muestreado

20

25

Figura 5.12. Porcentaje del total de individuos muestreados para los principales taxa

de algas.
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Las densidades de algas presentaron diferencias entre las especies de
macréfitas (Fss4 = 9,982 y p < 0,001) y entre los muestreos (Fz54 = 13,651 y p <
0,001) (ANOVA de dos factores, interaccion no significativa) (Figura 5.13). Los
tratamientos se ordenaron de acuerdo a su abundancia de algas epifitas de la
siguiente manera: Ceratophyllum = Egeria < Elodea = Stuckenia, y Febrero =

Abril < Diciembre (subgrupos homogéneos de Tukey, p < 0,05).
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Macrofita Muestreo

Figura 5.13. Densidad de algas promedio (N/cm?) por especie de macrdfita y por

muestreo. Las barras indican el desvio estandar.

Las densidades de Nitzschia sp., Navicula spp., Gomphonema sp. y
Fragilaria spp. fueron significativamente mayores en Elodea que en el resto de
las macrofitas (ANOVAs y contrastes a posteriori de Tukey, p < 0,05), sin
embargo, Cocconeis sp. resultd mas abundante en Stuckenia (Fzg1 = 4,482y p
= 0,007, subgrupos homogéneos de Tukey p < 0,05).

Se encontraron diferencias significativas en la Cl-a entre especies (F3 54
= 6,977 y p < 0,001) y entre muestreos (F254 = 20,392 y p < 0,001) (ANOVA de
dos factores, interaccién no significativa). Los contrastes a posteriori, mostraron
que la Cl-a fue mayor en Elodea que en el resto de las macroéfitas (p < 0,05),
mientras que a escala temporal los muestreos se ordenaron de la siguiente
manera: febrero < abril < diciembre ( p < 0,05) (Figura 5.14). El POS mostr6
una tendencia similar, difiriendo entre especies (F3s4 = 12,850 y p < 0,001) y
entre muestreos (F2s54 = 14,127 y p < 0,001), siendo significativamente menor
en febrero que en diciembre y abril (p < 0,05), y significativamente mayor en
Elodea que en el resto de las especies (p < 0,05) (Figura 5.15).
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Figura 5.14. Biomasa promedio de algas epifitas (mg Cl-a/cm?) por especie de

macrdfita y por muestreo. Las barras indican el desvio estandar.
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Figura 5.15. Biomasa promedio de perifiton (mg POS/cm?) por especie de macrdfita y

por muestreo. Las barras indican el desvio estandar.

La DF 7X no se encontré relacionada con la densidad de algas (
0,025y p =0,846) y el POS (R = 0,235 y p = 0,059). En cuanto a la biomasa de

algas cuantificada por la clorofila, se encontrd una correlacién significativa con

la DF 7X al relativizar la clorofila por unidad de superficie de planta (R = 0,246 y

p = 0,048) pero no al relativizarla por la biomasa de macrdfita (R = 0,198 y p =
0,114) (Figura 5.16) (Anexo 2).
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Figura 5.16. Biomasa de algas por area (ug Cl-a/cm?) o por biomasa de macréfita (ug
Cl-a/g) en funcion de la DF 7X.

La DF 220X de las hojas se asocié positivamente con el POS (R = 0,432
y p <0,001) yconlaCl-a (R =0,309 y p=0,012) (Figura 5.17), pero no con la
densidad algal (R = 0,131 y p = 0,300).
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Figura 5.17. Biomasa de algas (ug Cl-a/cm?) y de perifiton (g POS/cm?) en funcion de
la DF 220X de la macrofita.

No se observaron diferencias claras entre macréfitas en cuanto a la
riqueza de taxa, o al indice de diversidad de Shannon—Wiener de la comunidad
algal (Tabla 5.7). Asimismo, no hubo una correlacién significativa entre ninguna
de las DF estimadas y la riqueza (DF 7X: R = 0,145 y p = 0,250; DF 220X: R =
0,045 y p = 0,721) o la diversidad algal (DF 7X: R = 0,106 y p = 0,400; DF
220X: R =0,230 y p = 0,065).
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Riqueza Indice de

Shannon—-Wiener
Ceratophyllum 24 £ 2 0,8+0,2
Egeria 22 +4 0,8+0,2
Elodea 22 +4 0,9+0,2
Stuckenia 21+3 0,8+0,2

Tabla 5.7. Promedio de la riqueza y del indice de diversidad de Shannon-Wiener de
algas, por especie de macrdfita para las tres ocasiones de muestreo. = desvio
estandar.

Los valores estimados para el indice de autotrofia fueron comparables
entre las especies de macrofitas consideradas (Ceratophyllum = 212 + 122;
Egeria = 249 + 171; Elodea = 232 + 110; Stuckenia = 361 + 442; Promedio *
desvio estandar). No se encontré una correlacién significativa entre el indice de
autotrofia y los valores de DF (DF 7X: R =- 0,160 y p = 0,203; DF 220X: R =
0,017 y p = 0,891).

Relaciones entre los parametros de las comunidades de invertebrados y algas

La densidad de macroinvertebrados no correlacioné significativamente
con la biomasa de algas (POS: R=-0,027yp =0,833; Cl-a: R=-0,104y p =
0,408). La abundancia de invertebrados correlacioné negativamente con la
abundancia de algas al referir ambas variables al &rea de planta (R =- 0,249 y
p = 0,045) (Figura 5.18), pero no al relativizarlas por el peso seco de macrdfita
(R=-0,086yp=0,494) (Anexo 2).
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Figura 5.18. Relacion entre la densidad de macroinvertebrados (N/cm?) y la densidad

de las algas epifitas (N/cm?).
La biomasa de macroinvertebrados se asocié6 de manera significativa y

positiva con la densidad de algas (R = 0,316 y p = 0,011), el POS (R = 0,304 y
p=0,014)ylaCl-a (R=0,245y p = 0,052) (Figura 5.19).
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Discusion

La dimension fractal como una medida de la complejidad de las macrofitas

En este estudio, las grandes diferencias estructurales existentes entre
diferentes especies de macrdfitas pudieron distinguirse apropiadamente con la
dimension fractal, estimada con el método del “box-counting” a partir de
imagenes de perimetro a 7 aumentos. La constancia de los valores de la DF
entre muestreos para cada especie indica que las marcadas diferencias en la
heterogeneidad ambiental generada por las macréfitas se mantendrian durante
el ano.

En general se acepta que cuanto mas complejo el habitat, existe una
mayor cantidad de superficie disponible para la colonizacién de invertebrados y
algas epifitas (Cyr & Downing 1988a, Cheruvelil et al. 2002, Hauser et al.
2006). Sin embargo, un indice de heterogeneidad de habitat deberia ser
independiente del area del sustrato, ya que ambos parametros representan
diferentes caracteristicas ambientales (Taniguchi et al. 2003). Estudios previos
encontraron una covariacion de la DF con el area superficial de las macrofitas
(MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008), pero esto no se observé para
las macrofitas del arroyo Las Flores, en tres ocasiones de muestreo
independientes. Esta discrepancia seria atribuible a los diferentes métodos
utilizados para el calculo del area superficial. MacAbendroth et al. (2005)
estimaron la DF y el area a partir de las mismas fotografias, mientras Thomaz
et al. (2008) calcularon la DF a partir de un set de muestras de macrofitas y
obtuvieron el area a partir de una regresion entre el peso seco y el area de
muestras independientes. Otra posible explicacion a dichas relaciones
significativas entre area y DF, es que las mismas dependieran de los sets de
especies de macréfitas bajo estudio. En el muestreo de noviembre de 2007, la
correlacién entre DF y A/PS se debe en gran parte a la inclusion en el analisis
de una especie de macrdfita con baja DF y A/PS ausente en el arroyo Las
Flores (Potamogeton ferrugineus). Dado el habito de crecimiento arraigado con
lamina flotante de P. ferrugineus, sus hojas son mucho mas grandes y robustas
que las de las macrdfitas sumergidas del arroyo Las Flores, y esto dificultaria la
comparacién de los efectos de la arquitectura entre ambos tipos de macrdéfita.
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En esta tesis, se trabajo exclusivamente con macréfitas sumergidas
cuyas DF y area fueron estimadas a partir de la misma planta: una fotografia
del fragmento de macrofita entero se utilizé para estimar la DF, mientras que
una imagen escaneada de las hojas y los tallos separados dentro de un folio se
utilizé para estimar el area. El supuesto general de que la complejidad
incrementa el area superficial de la macréfitas no es apoyado por los
resultados, ya que la DF no correlacion6 con el area por gramo de planta.

La comunidad de macroinvertebrados y su relacion con la complejidad de la

arquitectura de las macrofitas

Los principales grupos de invertebrados asociados a las macréfitas del
arroyo Las Flores (Amphipoda, Gastropoda, Odonata, Ephemeroptera) fueron
los reportados habitualmente sobre plantas acuaticas de otros sistemas I6ticos
y lénticos (Krecker 1939, Balci & Kennedy 2003, Hauser et al. 2006, Thomaz et
al. 2008). Los valores de riqueza estimados también son comparables con los
encontrados por otros autores (Krecker 1939, Taniguchi et al. 2003, Thomaz et
al. 2008) pero constituirian una subestimacion, ya que la resolucion taxonémica
de trabajo fue relativamente baja (generalmente familia).

Los resultados indican que la abundancia de los invertebrados fue
afectada positivamente por la complejidad de la arquitectura de la macroéfitas,
mientras que la biomasa se relaciond con la disponibilidad de alimento
(estimada como biomasa de perifiton por biomasa o superficie de planta). Otros
autores también han observado relaciones positivas entre la complejidad de las
macrofitas y la densidad de macroinvertebrados (Cheruvelil et al. 2000,
Cheruvelil et al. 2002; Thomaz et al. 2008, Dibble & Thomaz 2009). En los
muestreos de esta tesis, ademas, un incremento de la DF se asocié
positivamente con la abundancia relativa de organismos “pequenos” vy
negativamente con la abundancia relativa de organismos “grandes”. Una
caracteristica importante de una curva o superficie fractal es que su longitud o
area, respectivamente, se vuelven desproporcionadamente grandes a medida
que la unidad de medida disminuye. Por lo tanto, para los organismos que
habitan sobre una superficie fractal, mientras menor es el tamafo del individuo

mayor es el area disponible, tanto en términos absolutos como relativos (Morse
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et al. 1985, Williamson & Lawton 1991). Esta hipétesis también es apoyada por
los resultados de MacAbendroth et al. (2005), quienes encontraron un mayor
namero de macroinvertebrados pequefos en los parches de macréfitas con
mayor dimension fractal.

Existe un consenso general acerca del efecto negativo de la complejidad
de las hojas sobre la depredacion (Heck & Crowder 1991); sin embargo, las
evidencias provenientes de estudios realizados en ambientes de agua dulce
son controversiales. Algunos autores (Dionne & Folt 1991, Warfe & Barmuta
2004) han encontrado menores tasas de depredacién en plantas acuaticas con
forma mas compleja, mientras que lo contrario fue observado por Warfe &
Barmuta (2006). Warfe et al. (2008), al intentar resolver esta cuestién,
senalaron que el rol potencial de la vegetacién como refugio dependeria del
valor absoluto del espacio intersticial disponible para los invertebrados presa e
inaccesible para los peces depredadores. En macréfitas de hojas finamente
divididas, el espacio intersticial se encontraria mas fraccionado y seria menos
accesible para los organismos de mayor tamano reduciendo el riesgo de
depredacion. No existen estudios previos acerca de la depredacion en el arroyo
Las Flores, pero las especies de peces mas abundantes del arroyo
(Cnesterodon decemmaculatus, Phallocerus caudimaculatus, Astyanax
eigenmanniorum, y Bryconamericus iheringi) (Di Marzio et al. 2003) se
alimentan de algas e invertebrados. Aunque son peces pequerios (1-10 cm de
largo), su rango de tamario corporal es mayor que el de los invertebrados que
potencialmente depredarian. Por lo tanto, el mayor numero de individuos
pequenos encontrados en esta tesis sobre las macrofitas mas complejas podria
explicarse no solamente por una mayor disponibilidad de espacio habitable sino
también por el refugio de la depredacion provisto a los invertebrados (hipotesis
de la depredacion).

Llamativamente, la biomasa de invertebrados por planta no se relacioné
con la DF sino con la biomasa de epifitas, que representa la cantidad de
recursos alimenticios potenciales para los macroinvertebrados. Los estudios
que han analizado la relacion entre la complejidad de las macrofitas y la
biomasa de invertebrados han encontrado evidencia contradictoria: Cheruvelil
et al. (2000), Cheruvelil et al. (2002), y MacAbendroth et al. (2005) han

reportado relaciones positivas, mientras que la ausencia de asociacién fue

60



observada por Taniguchi et al. (2003) y Cremona et al. (2008). La correlacion
entre la biomasa de invertebrados y la biomasa de epifitas en este estudio no
es sorprendente ya que la mayoria de los individuos fueron pastoreadores y
colectores que se alimentarian de algas epifitas.

La heterogeneidad del habitat tendria un efecto positivo sobre el nimero
de especies, debido a la presencia de una mayor variedad de nichos
(MacArthur 1965). Sin embargo, en los muestreos del arroyo Las Flores no se
encontraron relaciones entre la DF y la rigueza y la diversidad de
invertebrados. La riqueza no corregida por rarefaccién correlacion6
positivamente con el area superficial total de la planta y su biomasa, sugiriendo
la existencia de una relacion area-especie producida por el muestreo pasivo
(Connor & MacCoy 1979). Es decir, cuando aumentan el area o la biomasa una
mayor proporcién del total de invertebrados del arroyo llegan aleatoriamente a
la macrofita, incrementando el nimero de especies raras a medida que se
incrementa el numero de individuos (Attrill et al. 2000). La falta de una relacién
significativa entre la riqueza rarificada (que corrige la influencia de la densidad
de individuos sobre el numero de especies) y el area y biomasa de la planta
también apoyan a esta hipotesis del muestreo pasivo. Aunque algunos autores
han encontrado un efecto positivo de la complejidad de la arquitectura de la
macrdfita sobre la rigueza de macroinvertebrados, en estos estudios el area no
fue considerada como un factor separado de la heterogeneidad del habitat
(Cremona et al. 2008) o mostr6é relaciones significativas con la complejidad
(Thomaz et al. 2008). MacAbendroth et al. (2008), quienes explicitamente
discriminaron el efecto del area superficial de la macréfita del resultante de la
heterogeneidad de habitat, tampoco encontraron una relacion entre la
complejidad y la riqueza de especies. Esta tesis, al analizar separadamente
ambos aspectos brinda evidencia a favor de la idea de que la complejidad de la
macrdfita influiria en la abundancia de organismos pero no en el nimero de

especies de invertebrados.

La comunidad de algas epifitas y su relacion con la complejidad de las

macrofitas

61



El predominio de las diatomeas y los principales géneros encontrados
(Nitzschia, Cocconeis) se corresponden con lo previamente descripto para el
perifiton del arroyo Las Flores (Giorgi et al. 2005). Asimismo, los valores de
riqueza estimados también son comparables con los hallados para el perifiton
de sistemas similares (Blindow 1987, Jones et al. 2000), aunque al igual que
para los macroinvertebrados serian una subestimacién debido a la baja
resolucién taxondmica de trabajo (generalmente género).

Cuando se han comparado macrofitas con diferentes arquitecturas,
algunos investigadores encontraron una mayor biomasa de algas epifitas sobre
las plantas de forma compleja (Cattaneo & Kalff 1980, Gregg & Rose 1982,
Tessier et al. 2008). Sin embargo, en el arroyo Las Flores la cantidad de
recursos alimenticios potenciales (expresada como POS o Cl-a) no siempre se
relaciond con la complejidad de la macréfita estimada por la DF 7X. La mayor
biomasa de epifitas se encontrd sobre la especie de mayor DF 7X (Elodea); sin
embargo, la biomasa de epifitas sobre otra de las especies complejas
(Ceratophyllum) no fue significativamente diferente a la de las especies mas
simples (Stuckenia y Egeria). Existen evidencias de liberacién de sustancias
alelopéticas por parte de Ceratophyllum (Gross et al. 2003) que explicarian la
baja abundancia de epifitas encontrada sobre esta especie de alta DF. Al llevar
a cabo correlaciones entre la DF 7X y los parametros poblacionales del
perifiton excluyendo a Ceratophyllum del andlisis, se encontraron correlaciones
significativas positivas para el POS (R = 0,533 y p < 0,001), la Cl-a (R = 0,438y
p = 0,001) y la densidad de algas (R = 0,298 y p = 0,030). Las fotografias
tomadas al microscopio electrénico no mostraron diferencias importantes en la
rugosidad de las hojas entre especies de macréfitas, que diferirian sobre todo
en la forma y presencia y numero de espinas en sus bordes. Estas estructuras
servirian como punto de anclaje para las algas epifitas, y permitirian explicar al
menos parte de la diferencias en la biomasa de epifitas entre Elodea (con
muchas espinas) y Egeria (pocas espinas) y Stuckenia (sin espinas). La
capacidad de la DF220X para cuantificar la complejidad aportada por las
espinas explicaria las correlaciones significativas encontradas entre la DF 220X
y el POS y la Cl-a. Estos resultados indican que la complejidad a menor escala
tendria un efecto positivo sobre la abundancia y biomasa de organismos del

biofilm.
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Consideraciones finales

Los resultados indican que las macrofitas de arquitectura compleja
permiten el desarrollo de comunidades de macroinvertebrados mas densas que
las macrofitas simples, gracias a un efecto positivo de la complejidad sobre el
asentamiento de individuos pequefios. La biomasa de invertebrados asociados
a las macréfitas seria independiente de su complejidad, y dependeria de la
biomasa de biofilm.

La DF “box-counting” constituyd una herramienta simple y util para la
estimacién y comparacién de la complejidad de la arquitectura de las
macrofitas. La DF de las macrofitas determinaria el numero de individuos y la
distribucién de tamanos de los invertebrados, mientras que los recursos
alimenticios algales sostenidos por las plantas afectarian a la biomasa de
invertebrados. En los arroyos pampeanos, la heterogeneidad del habitat es
generada principalmente por la vegetacion acuatica, un sustrato que varia a lo
largo del afio y puede ser removido facilmente por las inundaciones. Cambios
estacionales o inesperados en la composicion taxondémica y las abundancias
relativas de las especies de macréfitas modificarian la abundancia y biomasa
de macroinvertebrados, afectando la cadena tréfica completa en estos arroyos.
Esta parte de la tesis confirma la bien sabida influencia de la vegetacidon
acuatica sobre los invertebrados acompanantes en ecosistemas de agua dulce,
y sugiere que en los arroyos pampeanos la disponibilidad de alimento y el
refugio de los depredadores afectan a la biomasa y abundancia de

invertebrados, respectivamente.
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Capitulo 6 — Efecto de la complejidad de las macroéfitas sobre
los parametros estructurales de la comunidad de

macroinvertebrados: Una aproximaciéon experimental

Las principales evidencias a favor del efecto positivo de la complejidad
de las macrofitas sobre la abundancia y riqueza de invertebrados encontradas
tanto por otros autores como por este estudio, han sido obtenidas a partir de
muestreos de campo (Krecker 1939, Tokeshi & Pinder 1985, Cheruvelil et al.
2000, MacAbendroth et al. 2005, Thomaz et al. 2008). Si bien dichos estudios
son necesarios y muy valiosos porque analizan la condicién in situ de la
comunidad de macroéfitas e invertebrados, en general presentan dificultades
para separar a los distintos factores capaces de afectar a los parametros
estructurales. Una aproximacién experimental permitiria aislar al factor
complejidad (Taniguchi et al. 2003, Warfe & Barmuta 2006, Becerra-Mufioz &
Schramm 2007, Lucena-Moya & Duggan 2011), y poner a prueba algunas de
las hipétesis formuladas para explicar las diferencias en los parametros
estructurales de la comunidad de invertebrados, entre macroéfitas con diferente
complejidad.

Las diferencias en abundancia de invertebrados entre macréfitas podrian
explicarse por la existencia de mas espacio disponible para el asentamiento de
organismos pequefos en sustratos complejos que en simples (Williamson &
Lawton 1991, MacAbendroth et al. 2005). Ademas, un efecto negativo de la
complejidad sobre los organismos grandes afectaria también a la posibilidad de
captura por parte de los peces, originando diferencias en las tasas de
depredacién entre sustratos de diferente complejidad (Russo 1987, Warfe &
Barmuta 2004). Finalmente, no debe descartarse la existencia de un efecto de
la complejidad de forma de la macrdfita sobre el perifiton, el cual podria tener
una colonizacién mayor con formas mas complejas afectando la disponibilidad
de alimento de la comunidad de invertebrados (Gregg & Rose 1982, Tessier et
al. 2008).

En los muestreos del Capitulo 5, la cuantificacion de la dimension fractal
y el area disponible de las macrofitas, asi como de la biomasa de perifiton y de

los rangos de tamafo de los invertebrados, permitieron relacionar hasta cierto
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punto algunas de estas explicaciones con las diferencias en abundancia entre
macréfitas. Sin embargo, la liberacién de sustancias alelopaticas, la rugosidad
de las hojas y otros factores no identificados que dependen de la especie de
planta resultaron mas dificiles de controlar. Por esta razén, se decidié llevar a
cabo una serie de experimentos de campo, mesocosmos Yy laboratorio que
permitieran aislar los efectos del factor de interés; es decir, la complejidad de la
arquitectura. Como en el Capitulo 5, todas las variables fueron expresadas por
area y por biomasa de macroéfita, obteniendo resultados idénticos.
Consecuentemente, en el cuerpo de este capitulo sélo se presentaran
resultados correspondientes a biomasa y numero de individuos por area de
macrofita (los resultados de las abundancias y biomasas referidas a la biomasa

de macrofita pueden consultarse en el Anexo 3).

Experimentos de seleccion activa de habitat realizados en el
laboratorio

Una explicacion para las diferencias en abundancia de invertebrados
entre macroéfitas puesta a prueba pocas veces, es la de la existencia de una
seleccion activa por parte de ciertos taxa. Por un lado, Russo (1987) estudio la
seleccion entre analogos artificiales simples y complejos por parte de una
especie de Amphipoda, y no encontr6é una preferencia de los invertebrados por
ciertos sustratos sino una seleccién pasiva debido a la depredacién diferencial
por parte de un pez. Por otro lado, Hansen et al. (2011) analizaron la seleccién
entre plantas reales con arquitectura contrastante, y observaron una
preferencia de una especie de Amphipoda por las macréfitas con arquitectura
mas compleja y ninguna preferencia por parte de una especie de Gastropoda.
Dado que Amphipoda fue el grupo dominante en los muestreos de campo y la
evidencia contradictoria de estos estudios, se decidié llevar a cabo una serie de
experimentos de seleccién para poner a prueba la hipoétesis de que Hyalella sp.
(Amphipoda, grupo funcional alimenticio herbivoro) presenta una preferencia
por arquitecturas complejas, siendo potencialmente capaz de llevar a cabo una
seleccion activa entre distintas especies de macroéfitas.
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Los experimentos fueron realizados en bandejas plasticas con unos 10 |
de agua de canilla, en cuyos extremos se ubicaron paquetes de macroéfitas o
andlogos plasticos de complejidad contrastante. Ambos estaban libres de
perifiton y depredadores. Los anfipodos fueron liberados en el centro de cada
bandeja y recuperados luego de 24hs. Todos los experimentos transcurrieron
en ausencia de espectadores y en un ciclo normal de luz-oscuridad. Cada
bandeja conté con un aireador para suplementar el oxigeno presente en el
agua. Se realizaron 3 experimentos que se presentan numerados en forma
consecutiva: 1) Seleccion entre andlogos plasticos de baja y alta DF; 2)
Seleccién entre Egeria y Elodea; y 3) Seleccion entre Elodea intacta y
recortada.

Experimento 1: Seleccion entre analogos plasticos de baja y alta DF

En este experimento se analizé la capacidad de Hyalella sp. para
seleccionar activamente entre analogos plasticos con diferente arquitectura,
realizando un experimento similar al planteado por Russo (1987) al estudiar la
seleccion entre andlogos artificiales simples y complejos.

Analogos plasticos de macréfitas (marca “Aquatic Plant”) con dos
arquitecturas contrastantes fueron recortados para obtener fragmentos con
diferente DF pero idéntica area superficial (Figura 6.1). La DF de los analogos
plasticos se calculd a partir de fotografias 7X, procediendo segun el Capitulo 4.
El area superficial total se estimdé multiplicando el area de una hoja (obtenida
por el método del escaner, Capitulo 4) por el nimero de hojas por verticilos y
el numero de verticilos por fragmento, para cada tipo de analogo.

Figura 6.1. Fotografias de analogos plasticos de macroéfitas a) simple y b) complejo.
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Se separaron al azar 12 analogos de cada tipo (simple, complejo) en 3
grupos que se ataron entre si con hilo poliamidico (4 fragmentos por paquete).
El 24 de febrero se obtuvieron muestras de Elodea del arroyo Las Flores y, una
vez en el laboratorio, sus anfipodos se separaron manualmente. Los anfipodos
se dividieron en tres grupos de 60 individuos, conservando en cada uno la
variedad de tamanos encontrada al colectar las macréfitas. Tres bandejas
plasticas blancas se llenaron con 10 | de agua de canilla. Un paquete de cada
tratamiento se asign6 al azar a cada una de las bandejas de acuerdo con un
disefio en bloque (simple, compleja), siendo cada paquete sujetado a un peso
muerto que le permitié quedar sumergido (Figura 6.2).

Figura 6.2. Fotografia de las bandejas con los tres bloques con anélogos simples y

complejos

A las 9am del 27 de febrero, los tres grupos de 60 anfipodos se liberaron
en el centro de cada una de las bandejas. A las 9am del 28 de febrero los
paquetes de cada tipo de analogo se retiraron de las bandejas y se introdujeron
en potes plasticos de 1000ml. Los anfipodos asociados a cada paquete se

separaron y contaron.
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Los datos se analizaron estadisticamente con ANOVAs (factor = nivel de
complejidad, 3 réplicas) para las variables DF promedio del paquete, biomasa
de perifiton y densidad de anfipodos. Todas las variables cumplieron con los
supuestos de normalidad y homocedacea. Los analisis estadisticos se
realizaron con el programa SPSS 11.5.1.

Resultados
De acuerdo con lo esperado, la DF 7X estimada para los paquetes de

analogos complejos fue significativamente mayor a la encontrada para los
simples (F14 = 155,962 y p < 0,001) (Figura 6.3).

1,7

1,6“ B

1,5 1

DF 7X

1,4

— B

1,3 1

1,2

Simple Complejo

Figura 6.3. DF 7X promedio por tipo de andlogo. Las barras indican el desvio
estandar.

La densidad de anfipodos fue significativamente mayor sobre los

analogos complejos que sobre los analogos simples (F14 = 12,086 y p = 0,025)
(Figura 6.4).

68



0,15

0,14 -
0,13
0,12 -
0,11 A

—————

o
s

0,09 - .
0,08 -

Abundancia de Amphipoda

0,07
Simple Complejo

Figura 6.4. Densidad promedio de anfipodos (N/cm?) por tipo de anélogo. Las barras

indican el desvio estandar.

Discusion

Los analogos plasticos simples y complejos difirieron significativamente
en su DF, lo cual permitiria evaluar apropiadamente el efecto de la complejidad
sobre la preferencia de Hyalella sp. La seleccién de los analogos complejos por
sobre los simples, se opone a los resultados de Russo (1987) pero se
encuentra de acuerdo con lo esperado a partir de los muestreos, y el estudio de
Hansen et al. (2011). Como los andlogos plésticos sélo difiieron en su
complejidad, la preferencia so6lo seria explicable por una seleccion activa en

funcion de la arquitectura.

Experimento 2: Seleccion entre Egeria y Elodea

El 4 de marzo de 2011, se recolectaron muestras de Egeriay Elodea en
el arroyo Las Flores. Una vez en el laboratorio, se limpiaron fragmentos de
unos 30 cm de ambas especies extrayendo sus invertebrados y perifiton, y se
fotografiaron para determinar su DF, siguiendo la metodologia descripta en el
Capitulo 4. Se separaron al azar los fragmentos de cada especie en 3 grupos
gue se ataron entre si con hilo poliamidico (2 fragmentos por paquete de Egeria
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y cuatro fragmentos por paquete de Elodea). Por otro lado, unos 200 anfipodos
fueron obtenidos de las muestras de Egeria (especie mas abundante en las
muestras). Los anfipodos se dividieron en tres grupos de 60 individuos,
conservando en cada uno la variedad de tamafos encontrada en las
macrdéfitas. Tres bandejas plasticas blancas de 15 | de volumen se llenaron con
10 | de agua de canilla, y un paquete de cada especie se asign6 a cada una de
las bandejas, sujetdndolo a un peso muerto que le permitié quedar sumergido y

paralelo a la superficie del agua (Figura 6.5).

Figura 6.5. Fotografia de las bandejas con los tres paquetes de Egeriay Elodea

A las 8 am del 8 de marzo, los tres grupos de 60 anfipodos se liberaron
en el centro de cada una de las bandejas. A las 8 am del 9 de marzo los
paquetes de cada especie se retiraron de las bandejas con potes plasticos de
1000ml. Los anfipodos asociados a cada paquete fueron separados y
contados, para la estimacién de la abundancia por paquete. Las macréfitas
fueron desarmadas, escaneadas y llevadas a estufa para la estimacién de su
area superficial y biomasa, como se menciona en el Capitulo 4.
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Los datos se analizaron estadisticamente con ANOVAs (factor = especie
de macrdfita, 3 réplicas) para las variables DF, biomasa de perifiton y densidad
de anfipodos. Las variables que no cumplieron con los supuestos de
normalidad y homocedacea (Cl-a) se transformaron aplicando el logaritmo
decimal. Los andlisis estadisticos fueron realizados con el programa SPSS
11.5.1.

Resultados
Tal como se observo en el trabajo de campo, Egeria presentd una DF 7X

significativamente menor a la de Elodea (F14 = 43,148 y p = 0,003) (Figura
6.6).
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Egeria Elodea

Figura 6.6. DF 7X promedio por especie, al finalizar el experimento. Las barras indican
el desvio estandar.

No hubo diferencias significativas entre tratamientos para la biomasa de

perifiton autotréfico (Cl-a: F14 = 3,393 y p = 0,139), pero si para la biomasa de
perifiton total (POS: F;4 = 12,831 y p = 0,023) (Figura 6.7).
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Figura 6.7. Promedio de la biomasa de algas (ug Cl-a/cm?) y de perifiton (g POS/cm?)
por especie de macrofita. Las barras indican el desvio estandar.

La abundancia de anfipodos fue significativamente mayor sobre Elodea
que sobre Egeria (F14=24,803 y p = 0,008) (Figura 6.8).
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Figura 6.8. Densidad promedio de anfipodos (N/cm?) por especie de macrdfita. Las
barras indican el desvio estandar.

Discusion

La diferencia entre la DF de Egeria y Elodea fue importante vy
comparable a la encontrada en los muestreos y experimentos previos, por lo
que permitiria analizar apropiadamente el efecto de la complejidad sobre la

preferencia de Hyalella sp.
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La mayor preferencia de Hyalella sp. por Elodea apoya los resultados de
Hansen et al. (2011), y se encuentra de acuerdo con las diferencias de
abundancia encontradas en el campo. Esto indica que parte de las diferencias
en densidad de macroinvertebrados entre especies de macréfitas podria
deberse a una seleccion activa por parte de los anfipodos. Si bien la seleccion
activa se veria dificultada en el campo por la velocidad de corriente y la
presencia de depredadores, seria esperable en distancias cortas como las
existentes entre las plantas de Egeriay Elodea de los parches mixtos.

La limpieza de las macréfitas consiguié eliminar las diferencias
naturales que existen entre Egeria y Elodea en la biomasa de perifiton
expresada como Cl-a (biomasa de algas), pero no aquellas existentes en el
POS (biomasa de autétrofos y heterétrofos). Por lo tanto, este experimento no
permitiria evaluar a la complejidad de la arquitectura de manera completamente
independiente a la disponibilidad de alimento. Sin embargo, debe notarse que
gracias a la extraccion del perifiton los valores de Cl-a y POS se encontraron un
orden de magnitud por debajo de los encontrados en el campo al final del
experimento de las canastas, por lo que la disponibilidad de alimento durante el

experimento fue muy baja.

Experimento 3: Seleccion entre Elodea intacta y Elodea recortada

Dado que en el experimento de seleccién entre Egeria y Elodea no se
controlaron factores que podrian diferir entre ambas especies de macrofitas,
como la rugosidad de las hojas y la liberacién de sustancias alelopaticas, se
decidié llevar a cabo un experimento de seleccion utilizando Elodea intacta y
Elodea con su arquitectura modificada.

El 24 de febrero de 2011, se recolectaron muestras de Elodea en el
arroyo Las Flores. Una vez en el laboratorio, 12 fragmentos de unos 30cm se
limpiaron de sus invertebrados y perifiton. La mitad de los fragmentos se
asignaron al azar al grupo control y la otra mitad a un tratamiento que consistio
en el recorte de las hojas de dos verticilos consecutivos, con el objeto de
disminuir la complejidad de la arquitectura y la DF (Figura 6.9).
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INTACTA RECORTADA

Figura 6.9. Fotografias de Elodea mostrando la modificacién realizada por el

tratamiento.

Los fragmentos se fotografiaron para determinar su DF (Capitulo 4) y se
separaron al azar en tres grupos control y tres tratamientos, atandose entre si
con hilo poliamidico (2 fragmentos por paquete). Por otro lado, unos 200
anfipodos obtenidos de las muestras de Elodea se dividieron en tres grupos de
60 individuos, conservando en cada uno la variedad de tamarfnos encontrada en
las macrdéfitas. Se llenaron tres bandejas plasticas blancas con 10 | de agua de
canilla, y un paquete de cada tipo se asigné a cada una de las bandejas, de
acuerdo con un disefio en bloque (Elodea intacta, Elodea recortada) (Figura
6.10).
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Figura 6.10. Fotografias de a) las bandejas en el laboratorio, b) los grupos de 60

anfipodos y c) la liberacion de los anfipodos en una bandeja.

A las 8 am del 26 de febrero, los tres grupos de 60 anfipodos se
liberaron en el centro de cada una de las bandejas. Los paquetes se retiraron
a las 8 am del 27 de febrero de las bandejas con potes plasticos de 1000ml.
Los anfipodos asociados a cada paquete fueron separados y contados para la
estimacién de la abundancia por paquete. Los fragmentos de Elodea fueron
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desarmados, escaneados y llevados a estufa para la estimacién de su area
superficial y biomasa, de acuerdo a lo senalado en el Capitulo 4.

Los datos fueron analizados estadisticamente con ANOVAs (factor =
nivel de complejidad, 3 réplicas) para las variables DF, biomasa de perifiton y
densidad de anfipodos. La variable densidad de anfipodos no pudo ser
normalizada para el nivel del factor Elodea intacta, por lo que también se le
aplicé un test no paramétrico (U de Mann-Whitney). Los analisis estadisticos

fueron realizados con el programa SPSS 11.5.1.

Resultados

Las Elodea intactas tuvieron una DF 7X significativamente mayor a la de
las Elodea recortadas (F14 = 43,148 y p = 0,003) (Figura 6.11).
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Figura 6.11. DF 7X promedio por tratamiento. Las barras indican el desvio estandar.

La biomasa de perifiton no difirié significativamente entre tratamientos
(Cl-a: F14=0,084y p =0,787; POS: F14=0,704 y p = 0,449).

El tratamiento Elodea recortada presenté una densidad de anfipodos

mayor que el control con Elodea intacta (ANOVA: Fy4= 11,236 y p = 0,029; U
de Mann-Whitney: p = 0,05) (Figura 6.12).
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Figura 6.12. Densidad promedio de anfipodos (N/cm?) por tratamiento. Las barras
indican el desvio estandar.

Discusion

La gran diferencia en las DF entre Elodea recortada y Elodea intacta
permitiria analizar apropiadamente el efecto de la complejidad sobre la
preferencia de Hyalella sp. Ademas, los valores muy bajos y comparables de
biomasa de perifiton (Cl-a y POS) estimados en los tratamientos, permitirian
analizar el efecto de la complejidad de la forma independientemente de la
disponibilidad de alimento.

La seleccién de Elodea recortada (simple) por sobre Elodea intacta
(compleja) realizada por los anfipodos, se opone a lo esperado de acuerdo a
las diferencias en la complejidad de la arquitectura. Estas diferencias sélo
serian explicables por la liberacion de sustancias quimicas por parte de las
Elodea recortadas, las cuales serian capaces de atraer a los anfipodos (hasta
24hs luego de producido el dafo celular). De acuerdo con esto, Hyalella sp.
seria potencialmente capaz de llevar a cabo la seleccion activa de macrofitas

con dano tisular.
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Experimentos realizados en el arroyo Las Flores

Los experimentos realizados para poner a prueba hipétesis que
expliquen las diferencias en los parametros estructurales de las comunidades
de invertebrados asociados a distintas especies de macréfitas, han sido
frecuentemente estudios de laboratorio con macréfitas reales (Dionne & Folt
1991, Stoner 1980) o analogos plasticos (Gerrish & Bristow 1979, Rooke 1986).
Por otro lado, quienes llevaron a cabo una aproximacion experimental en el
campo, se han limitado a trabajar con analogos artificiales (Hacker & Steneck
1990, Jeffries 1993, Taniguchi et al. 2003, Warfe & Barmuta 2006, Becerra-
Mufioz & Schramm 2007, Lucena-Moya & Duggan 2011). En el primer caso, los
experimentos serian cuestionables en funcion de la artificialidad de la situacién
de laboratorio; en el segundo caso, es la utilizacién de analogos plasticos de
macréfitas con distinta arquitectura la que arroja dudas sobre la
representatividad de los resultados.

Dado que ciertas especies de macrofitas presentan una arquitectura
potencialmente modificable, se decidi6 utilizar una aproximacién experimental
de campo, utilizando macrdéfitas reales con su nivel de complejidad modificado
artificialmente (Experimento 2). Asimismo, se realizaron experimentos de
campo para comparar la comunidad de invertebrados desarrollada sobre
analogos artificiales (Experimento 1) y especies de macrofitas (Experimento 3)
con arquitecturas contrastantes.

Los experimentos de campo fueron realizados en un tramo del arroyo
Las Flores cercano al de los muestreos (Capitulo 5) pero con mejores
condiciones de acceso y seguridad (59°3'17” O, 34°7°30” S).
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Experimento 1: La complejidad de analogos plasticos afecta

positivamente a la densidad de Oligochaeta

Si bien la utilizacion de andlogos plasticos de macréfitas en
experimentos de campo resulta cuestionable debido al desarrollo de
comunidades de invertebrados no representativas de las naturales (Jeffries
1993), presenta la ventaja de brindar una mayor libertad para la eleccion de los
niveles de complejidad. Ademas, permite eliminar completamente las
diferencias en el area superficial y grado de senescencia que existen entre
individuos de la misma especie de macréfita. Por esta razon, se decidié llevar a
cabo un experimento de colonizacién de analogos plasticos con arquitectura
contrastante, para poner a prueba el efecto positivo de la DF sobre la
abundancia y diversidad de los macroinvertebrados, complementando los
resultados de la primer seccion de este capitulo.

Se pusieron a colonizar en el arroyo Las Flores analogos plasticos como
los utilizados en el experimento de seleccion activa (Figura 6.1) Los 24
analogos de cada tipo (simple y complejo) se separaron al azar en 6 paquetes
de arquitectura simple y 6 paquetes de arquitectura compleja (4 analogos por
paquete atados entre si con hilo de coser poliamidico). El 23 de noviembre de
2010, los 12 paquetes se ataron en bloques (simple y complejo) a estacas
clavadas a lo largo de un tramo de unos 5 m del arroyo Las Flores. Luego de
13 dias de colonizacién, el 4 de diciembre de 2010, los paquetes se
muestrearon con potes plasticos de 1000ml.

En el laboratorio, los analogos se separaron de sus invertebrados, que
fueron fijados en alcohol 70 % para su posterior recuento e identificaciéon bajo
lupa. Un fragmento de cada paquete se utilizé para la estimacién de la biomasa
de perifiton al final de la colonizacién. La DF 7X promedio de los paquetes de
analogos volvié a calcularse, ya que el nimero de analogos por paquete varié
respecto al experimento de seleccidn activa realizado con Amphipoda.

Los datos se analizaron estadisticamente con una ANOVA (factor = nivel
de complejidad, 6 réplicas) para las variables DF promedio del paquete,
abundancia y diversidad de invertebrados, y biomasa final de algas. La variable
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abundancia de Oligochaeta no cumplié con los supuestos de normalidad y
homocedacea, por lo que fue transformada aplicando el logaritmo decimal. Los
analisis estadisticos fueron realizados con el programa SPSS 11.5.1.

Resultados

Los dos tipos de analogo presentaron diferencias significativas en su DF
7X (F1,10 =539,378 y p < 0,001) (Figura 6.13).

1.7

1,6 i

1,5

DF 7X

1,4

HilH

1,3 1

1,2
Simple Complejo

Figura 6.13. DF 7X promedio por tipo de andlogo, al finalizar el experimento. Las
barras indican el desvio estandar.

Se recolectaron 1665 invertebrados pertenecientes a 14 taxa. La

comunidad de invertebrados estuvo dominada por Oligochaeta, que representd
el 56 % del total de individuos muestreados (Figura 6.14).
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Figura 6.14. Porcentaje del total de individuos muestreados para los principales
grupos de macroinvertebrados.

La densidad y biomasa de todos los macroinvertebrados, asi como la

biomasa de algas y perifiton fueron similares en ambos tipos de analogo al

finalizar el experimento (Tabla 6.1).

Densidad de Biomasa de Biomasa de Biomasa de
invertebrados | invertebrados algas perifiton

(N/em?) (mg/cm?) (ug Cl-a/cm® | (mgPOS/cm?)
Simple 04+0,2 0,7+04 4+£2 0,6+0,2
Complejo 0,6 £0,3 1+1 5+£3 0,5+0,3

Tabla 6.1. Promedio de la densidad de invertebrados, biomasa de algas y

biomasa de perifiton por tipo de analogo. + desvio estandar.

Sin embargo, la densidad del grupo dominante (Oligochaeta) fue

significativamente mayor en los analogos complejos que en los simples (F1,10 =
8,126 y p = 0,017) (Figura 6.15).

81




o o o o o o o
N W R O O N 0
L L L L L L

|

Simple Complejo

o
—
L

Abundancia de Oligochaeta

o

Figura 6.15. Densidad promedio de Oligochaeta (N/cm?) por tipo de anélogo. Las
barras indican el desvio estandar.

La rigueza no difirid significativamente entre analogos simples vy
complejos (F110 = 3,347 y p = 0,080), pero el indice de Shannon-Wiener fue
significativamente mayor en los analogos de arquitectura simple (Fy 0= 13,134
y p = 0,005) (Figura 6.16).
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Figura 6.16. indice de Shannon-Wiener promedio por tratamiento. Las barras indican

el desvio estandar.
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La biomasa de invertebrados no correlacioné significativamente con la
DF (R=0,391yp=0,209) y el POS (R=0,460 y p = 0,132), pero si con la Cl-a
(R=0,618y p =0,032).

Discusion

La diferencia en la DF de los analogos fue importante, por lo que
permitiria analizar apropiadamente el efecto de la complejidad de un sustrato
inerte sobre los invertebrados. Ademas, la falta de diferencias en la biomasa de
perifiton observada entre andlogos permitiria analizar el efecto de la
complejidad de manera independiente a la disponibilidad de alimento. La
comunidad de invertebrados de los analogos plasticos no se correspondié con
la encontrada en los muestreos 2007-2008 (Capitulo 5) y los experimentos de
campo realizados con macréfitas reales. Los grupos mas importantes
encontrados sobre las macréfitas reales, Amphipoda y Gastropoda,
representaron un porcentaje muy pequeno de los individuos presentes sobre
los analogos, que estuvieron dominados por Oligochaeta y Ephemeroptera.

La falta de un efecto del tipo de analogo sobre la abundancia de los
macroinvertebrados, se opone a lo esperado segun la bibliografia y los
muestreos. La Tabla 6.1 muestra una tendencia del analogo complejo a tener
mas individuos, por lo que el bajo numero de réplicas podria explicar que el
ANOVA no detectara un efecto del tratamiento. Al analizar sé6lo la abundancia
del grupo dominante (Oligochaeta), la dispersion de los datos se redujo y el
ANOVA para el factor complejidad arrojé diferencias significativas (Figura
6.15). En este caso particular, las diferencias en la abundancia serian
claramente explicables por las diferencias en la arquitectura y la capacidad de
Oligochaeta para enrollarse alrededor de estructuras cilindricas como las hojas
de Ceratophyllum (Figura 6.17) o las ramificaciones del analogo complejo
(Figura 6.1).
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Figura 6.17. Fotografia mostrando la capacidad de Oligochaeta para enrrollarse
alrededor de una hoja de Ceratophyllum.

Una vez mas, la falta de efecto del factor complejidad sobre la riqueza
no concuerda con lo reportado por la bibliografia, pero si con los resultados de
nuestros muestreos y experimentos realizados con macréfitas reales. Resulta
llamativo el efecto contrario al esperado de la complejidad sobre la diversidad,
mayor en el analogo simple. Un analisis de los taxa muestreados revela que las
diferencias se deberian a la presencia y abundancia de varias especies de
caracoles sobre el analogo simple, completamente ausentes en el analogo
complejo. Estos caracoles sélo serian capaces de desplazarse apropiadamente
sobre las superficies planas del analogo simple (Figura 6.1). Este resultado es
importante porque indica que la utilizacién de la DF como estimador de la
complejidad debe realizarse con cuidado, ya que tal como lo plantearon
Tokeshi & Arakaki (2012) la DF s6lo cuantifica el grado de circunvolucién de los
bordes y no aporta informacion sobre la estructura de la superficie. Ademas, la
arquitectura del analogo complejo no fue elegida aleatoriamente sino que es
comparable a la de algunas especies de macrofitas muy abundantes
(Ceratophyllum, Myriophyllum), donde Gastropoda y otros invertebrados
podrian estar encontrando dificultades estructurales para prosperar.

La falta de relaciéon entre la complejidad y la biomasa de invertebrados
coincide con los resultados de los muestreos y experimentos con macrofitas de
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esta tesis. El efecto positivo de la Cl-a sobre la biomasa de invertebrados,
sugiere que la biomasa de algas seria en este caso mas importante en la
determinacién de la biomasa de invertebrados que la complejidad del sustrato.
Esto coincide con la importante relacién encontrada entre las biomasas de
ambas comunidades en nuestros muestreos y en el experimento de campo con
Egeria'y Elodea, y se debe a que los grupos dominantes de invertebrados en

las macrofitas han sido siempre herbivoros/detritivoros.

Al trabajar con anélogos plasticos, este experimento permitié analizar el
efecto de la complejidad de la arquitectura de manera independiente a factores
tales como el area superficial, la disponibilidad de alimento y la rugosidad
(idénticas en ambos tipo de analogo), o las sustancias alelopaticas (ausentes).
Sin embargo, la comunidad de invertebrados desarrollada no fue comparable a
la encontrada sobre las macroéfitas. Los resultados indican que dependiendo de
las arquitecturas bajo estudio, el efecto de un incremento de la DF sobre la
abundancia de los invertebrados podria depender del taxdén analizado (positivo
para Oligochaeta y negativo para Gastropoda segun este experimento).

Experimento 2: Cambios en la complejidad de Elodea afectan la
densidad de invertebrados

La modificacion de la arquitectura de ejemplares de una especie de
macrdfita, permitiria poner a prueba el efecto positivo de la complejidad sobre
la abundancia, biomasa, riqueza y diversidad de los macroinvertebrados, de
manera independiente a otros factores que pueden diferir entre especies de
macrofitas (disponibilidad de alimento, la rugosidad de las hojas, la liberacion
de sustancias alelopaticas). Dado que la dimension fractal de Elodea puede
reducirse artificialmente, recortando algunas de sus hojas, esta especie resultd
ideal para analizar el efecto de la complejidad de la forma comparando
macrdfitas intactas y modificadas. Plantas intactas, mas complejas, albergarian
una mayor densidad de invertebrados debido al efecto positivo de la
complejidad sobre el espacio disponible para los organismos pequefos, los
refugios de la depredacién y/o la disponibilidad de alimento. En este
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experimento, la estimacion de la longitud de los invertebrados permitiria
analizar sus espectros de tamafno (Morse et al. 1985, Williamson & Lawton
1991), y poner a prueba la existencia de un efecto negativo de la complejidad

sobre el tamano de los individuos.

El 21 de enero de 2011 se recolectaron unos 150 fragmentos de Elodea
de unos 25 cm de longitud medidos desde el apice en el arroyo Las Flores. Los
mismos se llevaron al laboratorio donde fueron separados de sus invertebrados
y asignados al azar a 8 grupos de 18 fragmentos cada uno, 4 controles y 4
tratamientos. Mientras que las Elodea de los controles quedaron intactas, las
Elodea de los tratamientos sufrieron un recorte sistematico de las hojas de dos
verticilos consecutivos para modificar de manera significativa su dimensién
fractal a 7 aumentos (DF 7X) (Figura 6.9).

Una vez aplicado el tratamiento, 5 fragmentos al azar de cada grupo se
fotografiaron para la estimacion de la DF 7X al inicio del experimento, siguiendo
los procedimientos descriptos en el Capitulo 4. Una vez fotografiados los
fragmentos, se eligié al azar un fragmento de Elodea de cada grupo (control y
tratamiento) para llevar a cabo la estimacién de la biomasa inicial de perifiton,
como peso organico seco (POS) y masa de clorofila a (Cl-a). Dichos
fragmentos fueron desarmados, escaneados y secados en estufa para referir la
biomasa de algas a la biomasa y area de macréfita, como se indica en el
Capitulo 4.

Los 17 fragmentos restantes en cada grupo se ataron entre si en su
base con hilo de coser poliamidico y conservaron en heladera hasta el 24 de
enero de 2011, cuando se devolvieron al arroyo para iniciar la colonizacién por
parte de los invertebrados. En el campo, la base de cada paquete se sujetd a
una canasta plastica negra rotulada (tamafio de malla: romboidal = 1,5x1,5
cm?). Las canastas se ataron con hilo de embalar a estacas clavadas en el
fondo del arroyo Las Flores, quedando dispuestas en cuatro bloques (control y

tratamiento) separados por unos 5 m (Figura 6.18).
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Figura 6.18. Fotografias de a) un paquete de Elodea armado en el laboratorio, b) un
paquete de Elodea sujeto a una canasta y c¢) un bloque con dos canastas de Elodea
(control y tratamiento) puestas a colonizar en el arroyo.

El 18 de febrero de 2011, 25 dias luego del inicio de la colonizacién, se
retiraron las canastas procediendo de manera andloga a los muestreos de
2008-2009 del Capitulo 5. Las canastas se recolectaron yendo desde aguas
abajo hacia aguas arriba con una red cilindrica de 460 um de tamafo de malla.
Una vez en la ribera el muestreador fue invertido y lavado con agua del arroyo
filtrada con red de fitoplancton sobre una bandeja plastica blanca. Las plantas e
invertebrados se introdujeron con el agua filtrada en recipientes plasticos de
1000 ml, que fueron llevados al laboratorio.
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En el laboratorio, las plantas se separaron de sus invertebrados y los
mismos se conservaron en alcohol 70 % para su posterior recuento,
identificacion, medicion y estimacion de biomasa. Procediendo de acuerdo con
lo indicado en el Capitulo 4, cinco fragmentos de cada grupo se fotografiaron
para la estimacién de la DF 7X al final de la colonizacion, y un fragmento al
azar de cada grupo se utilizé para la estimacién de la biomasa de algas final
(POS y Cl-a). Siguiendo los procedimientos del Capitulo 4, todas las Elodea
fueron desarmadas y secadas en estufa para relativizar los parametros
poblacionales de invertebrados y algas a la biomasa y area de las macrofitas.

La medicién de la longitud méaxima de los invertebrados se realizd bajo
lupa binocular a 100 aumentos al 0,05 mm, siguiendo métodos diferentes
dependiendo del taxén:

a) Amphipoda: Se midi6 la longitud desde el extremo proximal del primer
segmento toracico hasta el extremo distal del tercero (l) y luego se obtuvo la
longitud total (L) con rectas de regresién de L en funcién de |, construidas a
partir de la medicién digital de fotografias de unos 30 individuos de tamaro
diverso (provenientes de una muestra independiente) (Hacker & Steneck 1990).
La medicién de L en las fotografias se realizé con el programa Imaged
(Rasband 1997—2008). La regresién obtenida fue L(mm) = 4,80 .1 + 0,7 y el R
=0,9243.

b) Ephemeroptera y Odonata: Se incluyé dentro de la longitud total (L) a
los cercos y las laminillas caudales, respectivamente. Cuando cercos o
laminillas se encontraron rotos, total o parcialmente, se midié en la lupa la
longitud sin cercos/laminillas (l), y luego se obtuvo la longitud total utilizando
rectas de regresiéon de L en funcién de .

Ephemeroptera: Lcaenigae(mm) = 1,65 .1+ 0,15 y R? = 0,9449
Lgaetidae(Mm) =1,57 . | + 0,28 y R? = 0,9653
Odonata: Leoenagrionidae(Mm) = 1,33 . 1+ 0,55 y R* = 0,9748

c) Oligochaeta y Chironomidae: Se midié la longitud total a partir de
fotografias utilizando el programa ImageJ.

d) Gastropoda: Se midié la altura de la concha.

Se construyeron los espectros de tamarno graficando log N vs. log
longitud (Morse et al. 1985, Williamson & Lawton 1991). Finalmente, se estimé
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la biomasa de los invertebrados, secando a los individuos en sobres
prepesados en estufa a 60° C hasta peso constante.

Los datos se analizaron estadisticamente con ANOVAs (factor = nivel de
complejidad, 4 réplicas) para las variables abundancia, biomasa, riqueza,
diversidad y longitud promedio de invertebrados, biomasa inicial y final de
algas. Cuando el factor aleatorio bloque resultd significativo, se llevaron a cabo
ANOVAs en bloques (abundancia, riqueza y diversidad). Ademas, estas
variables se correlacionaron con la variable DF 7X. El espectro de tamano de
Amphipoda presentd una regién del espectro linealizable, valores de longitud
superiores a la moda (Gunnarson 1992), que se compar6 entre tratamientos
mediante la construccion de intervalos de confianza al 95 % para la pendiente
de la regresién lineal log(N) vs. log (longitud). Todas las variables cumplieron
con los supuestos de normalidad y homocedacea. Los analisis estadisticos
fueron realizados con el programa SPSS 11.5.1.

Resultados
Macrdfitas

El recortado de las hojas logr6 establecer una diferencia significativa en
la DF entre tratamientos al inicio del experimento (F1¢ = 30,500y p = 0,001). La
mayor complejidad de la planta intacta respecto a la recortada se mantuvo

hasta el final del experimento, aunque la diferencia entre ambas se redujo y se
volvié no significativa (F1¢ = 5,565y p = 0,077) (Figura 6.19).
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Figura 6.19. DF 7X promedio por tratamiento, al inicio y al final del experimento. Las

barras indican el desvio estandar.

Algas

La Cl-a no mostré diferencias significativas entre tratamientos ni al inicio
(F16 = 0,097 y p = 0,765) ni al final del experimento (F1s = 0,479 y p = 0,515).
El POS mostrd diferencias significativas entre tratamientos sélo al inicio del
experimento (F1g = 7,073 y p = 0,038), siendo los valores promedio bajos
comparados con los registrados en los muestreos (Elodea recortada: 0,19 *
0,04 mg/cm? y Elodea intacta: 0,13 + 0,01 mg/cm? Promedio * desvio

estandar).
Invertebrados

Se encontraron 3350 individuos pertenecientes a 18 taxa diferentes. La
comunidad estuvo dominada por Amphipoda (52 % del total de individuos
muestreados), Gastropoda (20 %) y Oligochaeta (13 %) (Figura 6.20).
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Figura 6.20. Porcentaje del total de individuos muestreados para los principales

grupos de macroinvertebrados.

La densidad de macroinvertebrados no mostr6 diferencias significativas

entre tratamientos (F16 = 1,933 y p = 0,214), pero correlacion6 positivamente
con la DF al final del experimento (R = 0,845 y p = 0,008) (Figura 6.21). La
biomasa de macroinvertebrados no fue afectada por el tratamiento (Elodea

intacta = 0,5 + 0,5 mg/cm?, Elodea recortada = 0,6 + 0,8 mg/cm?; Promedio +

desvio estédndar ) ni correlacioné significativamente con la DF (R = 0,592 y p

0,161), la Cl-a (R = - 0,428 y p = 0,338) 0 el POS (R = - 0,436 y p = 0,328).
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Figura 6.21. Densidad de macroinvertebrados (N/cm?) por tratamiento en funcién de la
DF 7X al final del experimento.

La longitud de los invertebrados no fue afectada por el recorte de las
hojas (Elodea recortada = 3,8 = 0,7 y Elodea intacta = 5 + 1 mm; Promedio *
desvio estandar), y no correlacioné con la DF (R = 0,209 y p = 0,619). El
espectro de tamanos de los invertebrados fue multimodal como resultado de la
superposicion de espectros de diferentes taxa. Entre los grupos de
invertebrados mayoritarios, Amphipoda y Ampullaridae (Gastropoda)
presentaron distribuciones bimodales, mientras que Heleobia (Gastropoda)
presentd una distribucién unimodal (Figura 6.22).
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Figura 6.22. Abundancia de macroinvertebrados (log N) en funcién del logaritmo de la

longitud de los invertebrados, en Elodea recortada e intacta.

La regidn lineal del espectro de tamano de Amphipoda se compar6 entre

tratamientos, no encontrandose diferencias significativas entre las pendientes
(p > 0,05) (Figura 6.23, Tabla 6.2).
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Figura 6.23. Espectro de tamafno de Amphipoda para las longitudes superiores a la
moda, por tratamiento. Se indican en el grafico las ecuaciones de regresion y
coeficientes de determinacién por tratamiento.

|C pendiente |C ordenada al origen
Elodea intacta - (7,42 — 5,68) 5,856-7,32
Elodea recortada - (7,36 — 5,01) 4,87 —6,82

Tabla 6.2. Intervalos de confianza al 95 % (IC) para la pendiente y la ordenada al
origen de las regresiones lineales de N en funcién de L, para ambos tratamientos.

No hubo diferencias entre los tratamientos en cuanto a la riqueza (Elodea
recortada = 12 £ 2 y Elodea intacta = 13 = 1; Promedio + desvio estandar) o a
la diversidad (Elodea recortada = 0,6 + 0,1 y Elodea intacta = 0,59 * 0,07;
Promedio + desvio estandar). Tampoco se registré una correlacién significativa
de la DF 7X con la riqueza (R = 0,634 y p = 0,091) o la diversidad (R = 0,326 y
p = 0,431).

Discusion

En este experimento, el recorte de Elodea permitié establecer una

importante diferencia en la DF entre los tratamientos al inicio del experimento.
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Sin embargo, luego de los 25 dias en el arroyo las diferencias en la
complejidad entre las macréfitas se redujeron considerablemente. Esto se
deberia al natural crecimiento de las plantas, ya que la adicién de ramas con
una arquitectura intacta provocaria una disminuciéon en la magnitud del efecto
del recorte sobre la complejidad de la arquitectura (Figura 6.24).

Figura 6.24. Fotografia de una Elodea recortada recuperada del arroyo. El 6valo rojo

destaca una ramificacion intacta, crecida durante los 25 dias de colonizacién.

La fuerte correlacién encontrada entre la densidad de invertebrados y la
DF al final del experimento, contrasta con la falta de diferencias significativas
en la densidad de macroinvertebrados entre tratamientos. Esto se explicaria
por los cambios en la arquitectura ocurridos por el crecimiento de los apices de
Elodea durante el transcurso del experimento. El analisis de la correlacion entre
abundancia y DF final permitié descartar el sesgo causado por el crecimiento
de las ramificaciones. Es de destacar que pese a que no se mantuvo una
diferencia significativa en la DF durante todo el experimento, volvié a aparecer
el patron de incremento de la densidad de los invertebrados con la complejidad
de la arquitectura de las plantas. Los otros parametros estructurales de la
comunidad de invertebrados (biomasa, riqueza, diversidad, tamafo) no se
vieron afectados por cambios en la DF independientes del area disponible, la
disponibilidad de alimento, la rugosidad de la hoja y la liberacién de sustancias
alelopéticas, factores frecuentemente no considerados que pudieron ser
controlados por el disefio experimental utilizado.
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El efecto positivo de la DF sobre la abundancia de los invertebrados se
encuentra de acuerdo con lo observado en nuestro trabajo de campo y con lo
encontrado por otros autores (Jeffries 1993, Taniguchi et al. 2003, Thomaz et
al. 2008). Frecuentemente, este efecto de la complejidad sobre la abundancia
ha sido atribuido a la existencia de una mayor area disponible, sin embargo,
este no seria el caso ya que el area fue controlada al expresar la abundancia
como numero de individuos por unidad de superficie de macroéfita (Taniguchi et
al. 2003). La explicacion segun la cual una mayor complejidad se asocia a una
mayor disponibilidad de alimento, tampoco se aplicaria en este caso, porque la
biomasa de perifiton fue idéntica en ambos tratamientos. Finalmente, es posible
que la Elodea intacta ofrezca una mejor proteccion de la depredacién que la
Elodea recortada. Si bien este podria ser el caso, resulta llamativa la falta de
diferencias en el tamano de los invertebrados entre los tratamientos, ya que se
esperaria que los invertebrados que escapan de la depredacion al refugiarse
en la macréfita mas compleja fueran mas pequernos. Probablemente, el menor
tamafno de los intersticios en la Elodea intacta impediria el ingreso de los

peces, pero no el de los macroinvertebrados.

La dominancia de Amphipoda y Gastropoda coincide con lo encontrado
en los muestreos de campo (Capitulo 5), e indica que los invertebrados que
colonizaron a Elodea durante el experimento dieron lugar a una comunidad de
invertebrados representativa de la que se encuentra naturalmente sobre las
macréfitas. La distribucion de tamanos de los invertebrados no siguié una
distribucién normal como la usualmente observada en ciertos grupos de
artrépodos (Mittelbach 1981, Armstrong & Nudds 1985, Gunnarson 1992), sino
multimodal como la reportada por Stead et al. (2005). Esta multimodalidad
puede ser explicada parcialmente por la superposicion de los espectros de
diferentes taxa (Figura 6.22). En el caso del espectro de Amphipoda, la
bimodalidad podria ser explicada por la coexistencia de dos especies en el
arroyo (Casset & Momo 1999, Freitas Dos Santos et al. 2008). En el caso de
Ampullariidae, la existencia de una reproduccion continua (Estebenet & Martin
2002) permite la coexistencia de dos grupos de tamano. En cambio, el espectro
unimodal y estrecho encontrado en Heleobia sefiala la existencia de escasa

variacion en el tamano de este taxén. La declinacion en la abundancia
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observada para los organismos de mayor tamafo en Amphipoda, es
comparable a los espectros de tamafno lineales encontrados por algunos
autores (Morse et al. 1985, Gee & Warwick 1994, Zimmer et al. 2001), y
podrian ser el resultado de una depredacién dependiente del tamano
(Mittelbach 1981). La estimacién de la pendiente de la recta ha sido propuesta
como un método para analizar el efecto de la complejidad sobre la abundancia
en funcién del tamafo de los invertebrados bajo estudio (Morse et al. 1985). En
el caso de los Amphipoda del experimento, dicho analisis no permitié discernir
entre ambientes con diferente DF, por lo que ésta no tendria un efecto
significativo sobre el tamano de este grupo de invertebrados. Esto coincide con
la falta de relacion entre la DF y la longitud maxima promedio de los
invertebrados, e indica que bajo estas condiciones experimentales Ila
complejidad no tuvo un efecto sobre el tamarno de los invertebrados.

Si bien los muestreos de campo indicaron que la biomasa de
invertebrados no se relacionaria con la DF sino con la biomasa de perifiton, en
este experimento no se encontré una correlacion significativa de la biomasa de
invertebrados con la DF ni tampoco con la Cl-a o el POS. Esto podria deberse
al bajo numero de unidades experimentales del experimento (8) en
comparacién con el muestreo (66), lo cual daria lugar a importantes diferencias
en la potencia del analisis de correlacion. La falta de efecto de la complejidad
de la macroéfita sobre la riqueza y diversidad se opone a los resultados de
ciertos autores (Krecker 1939, Taniguchi et al. 2003, Thomaz et al. 2008), pero
se encuentra de acuerdo con lo encontrado en los muestreos y puede atribuirse
a la capacidad del disefio para controlar el efecto area-especie y/o a la baja

resolucion taxonémica empleada (generalmente familia).

Al trabajar con una sola especie de macrofita con su arquitectura
modificada, este experimento permitié analizar el efecto de la complejidad
sobre la abundancia de invertebrados de manera independiente a factores tales
como la disponibilidad de alimento, la rugosidad y las sustancias alelopaticas,
que fueron idénticas en ambos tratamientos, o el area superficial, que fue
controlada al expresar la abundancia por unidad de superficie. La complejidad
de la arquitectura afect6 positivamente a la abundancia de invertebrados, pero
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no tuvo ningun efecto sobre la riqueza y diversidad de la comunidad. Por lo
tanto, los resultados de este experimento sugieren que las diferencias en
abundancia pueden atribuirse a depredaciones diferenciales, independientes
del tamano de los invertebrados. Este aspecto se analizara en el siguiente

experimento.

Experimento 3: La densidad de invertebrados de Egeriay Elodea es
afectada positivamente por la complejidad de la arquitectura pero

no por el riesgo de depredacion

Los efectos positivos de la complejidad de las macréfitas sobre la
abundancia de los invertebrados han sido frecuentemente atribuidos a la
existencia de impedimentos fisicos para el ingreso de los peces a las
arquitecturas mas complejas, que disminuyen el riesgo de depredacion. Esta
hipotesis en particular, ha sido bastante testeada por experimentos de
laboratorio con sustratos artificiales (Russo 1987) y naturales (Coull & Wells
1983, Beukers & Jones 1998, Finke & Denno 2002, Warfe & Barmuta 2004); sin
embargo, sbélo ocasionalmente se la ha puesto a prueba con experimentos de
campo (Crowder & Cooper 1982, Coull & Wells 1983). Por otro lado, los
disenos de tales experimentos aislaron a las macroéfitas e invertebrados del
resto del ecosistema, y s6lo analizaron el efecto de la depredacion por parte de
una especie de pez. No existirian hasta la fecha, estudios experimentales de
campo que hayan estudiado el efecto de la complejidad de las macréfitas sobre
los invertebrados, en funcién de la depredacién por parte de toda la comunidad
de peces.

La utilizacion de canastas plasticas con diferentes tamanos de malla
permitiria aprovechar las grandes diferencias existentes en las tallas de
invertebrados y peces, para llevar a cabo clausuras de campo (impidiendo el
ingreso de peces). De esta manera, es posible analizar si la supresion de la
depredacion por peces ejerce un efecto positivo sobre la abundancia de
invertebrados de las macrofitas. Ademas, si la complejidad es capaz de
disminuir el riesgo de depredacién, se esperaria que el efecto positivo de la

clausura sobre los invertebrados fuera mayor en las plantas de menor
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complejidad. Finalmente, el efecto negativo de la complejidad sobre la
depredacion suele atribuirse a la existencia de un mayor numero de refugios en
las plantas mas complejas. Si dichos refugios adicionales fueran espacios
intersticiales mas pequenos, se esperaria encontrar en las plantas mas
complejas organismos mAas pequenos, especialmente en presencia de
depredacion. Estos aspectos (presencia/ausencia de depredacion, efecto de
refugio de las plantas) han sido analizados en el presente experimento.

El 4 de marzo de 2011, se recolectaron del arroyo Las Flores unos 100
fragmentos de Elodea y unos 50 fragmentos de Egeria de unos 25 cm de
longitud medidos desde el 4pice. Los mismos se llevaron al laboratorio donde
fueron separados de sus invertebrados, y limpiados de sus algas con
ultrasonido (Capitulo 4) y mecanicamente (con una piseta con agua de canilla
y pincel). Luego, los fragmentos se asignaron al azar a 8 grupos de Egeria (5
fragmentos cada uno), y 8 grupos de Elodea (9 fragmentos cada uno). Un
fragmento al azar de cada grupo se utilizd para la estimacién de la biomasa
inicial de algas como peso organico seco (POS) y masa de clorofila a (Cl-a), de
acuerdo con lo sefalado en el Capitulo 4. Los fragmentos restantes de Egeria
y Elodea en cada grupo fueron atados entre si en su base con hilo de coser
poliamidico y conservados en heladera hasta el 8 de marzo de 2011, cuando
se devolvieron al arroyo para iniciar la colonizacion por parte de los
invertebrados. En el campo, la base de cada paquete fue sujetada con una
tanza a una canasta plastica verde rotulada.

Los paquetes de Egeria y Elodea se asignaron al azar a dos
tratamientos, segun la canasta a la cual fueron atados. Las canastas utilizadas
en este experimento presentaron dos tipos de malla (pequena: rectangular =
1,2x1 cm? y grande: romboidal = 2,5x2,5 cm?), que determinaron dos
tratamientos y niveles de depredacion: depredacion baja vs. depredacion alta.
Las canastas para depredaciéon baja se armaron con una malla externa grande
y una malla interna pequefia, mientras que las canastas para depredacion alta
presentaron la malla externa pequefia y la malla interna grande. Por lo tanto, al
inicio de la colonizacién ambos tipos de canastas tuvieron el mismo tamano de
malla efectivo (superposicién de malla chica y grande) y nivel de depredacion.
Sin embargo, el 31 de marzo de 2011, a los 24 dias del inicio de la
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colonizacién, la malla externa de todas las canastas se recortd, determinando
que la mitad de las Egeriay Elodea conservaran una malla chica (depredacién
baja) y la otra mitad conservara una malla grande (depredacion alta). Todas las
canastas se ataron con hilo de embalar a estacas clavadas en el fondo de un
tramo de 20 m del arroyo Las Flores, siguiendo un disefio en bloques (Egeria
depredacion alta, Elodea depredacion alta, Egeria depredacion baja, Elodea
depredacion baja) (Figura 6.25).

Figura 6.25. Fotografias de a) cuatro canastas dobles (EGE1 y ELO1 = alta
depredaciéon, EGE2 y ELO2 = baja depredacion), b) canasta con su tapay c)
disposicion de dos bloques de cuatro canastas puestos a colonizar en el arroyo.

100



Luego de una semana, el 7 de abril de 2011, las canastas fueron
retiradas del arroyo procediendo de manera analoga al experimento realizado
con Elodea recortada en la seccién anterior. Macréfitas e invertebrados fueron
recolectados con una red cilindrica (460 ym de tamafno de malla) y llevados al
laboratorio en envases plasticos con agua filtrada del arroyo.

En el laboratorio, las plantas fueron separadas de sus invertebrados y
los mismos fueron conservados en alcohol 70 % para su posterior recuento,
identificacion, medicibn y estimacibn de biomasa. Tres fragmentos
provenientes de cada canasta fueron fotografiados para la estimacion de la DF
7X, y un fragmento al azar de cada grupo fue utilizado para la estimacién de la
biomasa final de algas (POS y Cl-a). Luego, las macrdfitas fueron desarmadas
y secadas en estufa para relativizar los parametros poblacionales de
invertebrados y algas a la biomasa y area de macréfitas (Capitulo 4). La
medicién de la longitud maxima de los invertebrados se realizé bajo lupa
binocular a 100 aumentos al 0,05 mm, de manera analoga al experimento de la
seccién anterior. La biomasa de los invertebrados fue estimada a partir del

secado en estufa a 60° C hasta peso constante.

Adicionalmente, el 5y 6 de abril de 2011 se llevaron a cabo en el arroyo
muestreos de la comunidad de peces en parches de macréfitas ubicados unos
20 m aguas abajo del tramo de las canastas. Este muestreo tuvo como objetivo
registrar la presencia de especies depredadoras y sus tamafnos corporales, a
fin de determinar la capacidad de los peces para ingresar en las canastas del
tratamiento de baja depredacion. El 5 de abril se muestreé mediante un arte de
pesca diurno, utilizando una red de arrastre de baja selectividad (5mm red,
15mm alas) para peinar dos parches de macréfitas (Egeria, Lemna) ubicados a
lo largo de ambas margenes en un tramo de unos 5 m. Ademas, un trasmallo
de baja selectividad (15 cm malla gruesa, 15 mm malla fina) fue utilizado para
encerrar el parche mas grande durante la noche del 5 al 6 para capturar peces
de habito nocturno. La totalidad de los peces muestreados fue contada e
identificada a nivel de género. Ademas, se llevaron a cabo mediciones del largo
total y del “body depth” (distancia maxima medida perpendicular al eje cabeza-
cola) de los individuos de cada taxa, y se determinaron los grupos funcionales
alimenticios consultando bibliografia de la regién (Rosso 2007). EI muestreo,
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medicion e identificacion de los peces fueron realizados con la asistencia del
especialista Dr. Juan José Rosso.

Los datos fueron analizados estadisticamente con una ANOVA de dos
factores en bloques (factor 1 = especie, factor 2 = nivel de depredacion, 4
réplicas) para las variables abundancia, biomasa, riqueza, diversidad y longitud
promedio de invertebrados, biomasa inicial y final de algas. Ademas, estas
variables se correlacionaron con la variable DF 7X. La parte lineal de los
espectros de tamafno de Amphipoda fue comparada entre tratamientos
construyendo los intervalos de confianza de las pendientes. La variable
densidad de invertebrados no cumplié con el supuesto de normalidad, por lo
que fue transformada con el logaritmo decimal. Los analisis estadisticos fueron

realizados con el programa SPSS 11.5.1.

Resultados

Macrdfitas y algas

Tal como se habia observado en el estudio de campo, la DF 7X de

Elodea fue significativamente mayor que la de Egeria (F13 = 30,500 y p =
0,008) (Figura 6.26).

1.7

1,6

1,5 %

1,4

DF 7X

1,3 1

1,2 -
Egeria Elodea

Figura 6.26. DF 7X promedio por especie, al final del experimento. Las barras indican
el desvio estandar.
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No hubo diferencias significativas entre macréfitas en cuanto a la Cl-a
(F16 = 0,007 y p = 0,938) y el POS (F1s = 3,073 y p = 0,130) al inicio del
experimento debido a que las plantas habian sido lavadas. Pero al finalizar el
experimento, la Cl-a y el POS fueron significativamente mayor en Elodea que
en Egeria (Cl-a: F13=17,242 y p = 0,025 y POS: Fy3 = 22,758 y p = 0,017)
(Figura 6.27).
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Figura 6.27. Promedio de la biomasa de algas (ug Cl-a/cm?) y de perifiton (g POS/cm?)

por especie, al finalizar el experimento. Las barras indican el desvio estandar.

Peces

Se encontraron 10 taxa de peces en los parches de macrdfitas, de los
cuales Astyanax eigenmanniorum, Pseudocorynopoma doriae, Australoheros
facetus, Gymnogeophagus meridionalis, Oligosarcus sp. Yy Cheirodon

interruptus se alimentarian frecuentemente de macroinvertebrados (Tabla 6.3).
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N largo total (cm) body depth (cm)

MACROANIMALIVOROS

Moijarritas
Astyanax eigenmanniorum 13 6,2 (£0,5) 1,9 (20,2)
Pseudocorynopoma doriae 2 6,5 (+4,2) 1,8 (x0,1)
Chanchitas
Australoheros facetus 1 12,2 6,1
Gymnogeophagus meridionalis 1 7,4 2,5
Dientudos
Oligosarcus sp. (juvenil) 1 6,5 1,4
MICROANIMALIVOROS - ALGUIVOROS
Cheirodon interruptus 34 4,6 (+0,6) 1,3 (x0,2)
Bryconamericus iheringii 87 5,4 (x1,3) 1,5 (x0,4)
Hyphessobrycon meridionalis 4 4,2 (£2,8) 1,3 (£0,1)
NO ANIMALIVOROS
Viejas (detritivoro)
Hypostomus commersoni 1 11,5 2,5
Rineloricaria sp. 2 13,2 (+4,2) 1,1 (+1,6)

Tabla 6.3. Promedio de la abundancia (N) y las dimensiones (cm) de los peces
encontrados en el arroyo Las Flores. + desvio estandar.

Macroinvertebrados

Se recolectaron 10595 macroinvertebrados pertenecientes a 26 taxa
diferentes, principalmente Gastropoda (43 % del total de individuos
muestreados), Amphipoda (30 %) y Oligochaeta (11 %) (Figura 6.28).

Planariidae
Heteroptera |
Hirudinea 1
Coleoptera |
Diptera |

Odonata

Ephemeroptera

Oligochaeta

Amphipoda '

Gastropoda _

0 10 20 30 40 50

% total muestreado

Figura 6.28. Porcentaje del total de individuos muestreados para los principales
grupos de macroinvertebrados.
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Un ANOVA de los factores especie y nivel de depredacién para la
variable densidad de macroinvertebrados encontré diferencias significativas
sOlo para el factor nivel de depredacion (ESPECIE: F13 = 8,249 y p = 0,064 y
DEPREDACION: Fy 3 = 39,342 y p = 0,008; interaccién no significativa). En las
canastas con Egeria, el tratamiento de alta depredacién presenté una mayor
densidad de invertebrados que el tratamiento de baja depredacion (Fi3 =
44519y p = 0,007) (Figura 6.29).
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Macrdfita

Figura 6.29. Densidad promedio de macroinvertebrados (N/cm?) por especie de
macrofitas y por nivel de depredacién. Las barras indican el desvio estandar.

Los ANOVAs de los factores especie y nivel de depredacién para las
densidades de los principales taxa, s6lo encontraron diferencias para ambos
factores en Odonata (ESPECIE: F; 1 = 12,036 y p = 0,005 y DEPREDACION:
Fi12 = 6,415 y p = 0,026; interaccién no significativa), y para el factor especie
en Ephemeroptera (F112 = 7,551 y p = 0,018) y Diptera (F112 = 7,824 y p =
0,016). La densidad de Odonata, Ephemerotera y Diptera fue mayor en Elodea
que en Egeria, independientemente del tipo de canasta. Por otro lado, la
densidad de Odonata fue mayor en las canastas con alta depredaciéon que en

las canastas clausuradas (Figura 6.30).
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Figura 6.30. Densidad promedio (N/cm?) por especie de macréfita y por nivel de
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depredacion, para los principales taxa de invertebrados: a) Gastropoda, b) Amphipoda,

c) Oligochaeta, d) Ephemeroptera, e) Odonata y f) Diptera. Las barras indican el

desvio estandar.

106



La

1.7

Densidad de invertebrados

1,2 4

densidad de
significativamente con la DF (R = 0,546 y p = 0,029) (Figura 6.31).

macroinvertebrados

correlaciond

4 Egeria alta depredacion

e Egeria baja depredacion
s Elodea alta depredacion
» Elodea baja depredacion

1.3 1.4

Dimension fractal

1.5

positiva vy

Figura 6.31. Densidad de macroinvertebrados (N/cm?) en funcion de la DF.

Sin embargo, la longitud promedio de los macroinvertebrados no difirio

de manera significativa entre tratamientos (ESPECIE: F4 1, = 3,669 y p = 0,080
y DEPREDACION: Fy1; = 0,431 y p = 0,524; interaccién no significativa), ni
correlacioné con la DF (R = 0,163 y p = 0,546). Los espectros de tamafio de los

invertebrados fueron multimodales y similares en los cuatro tratamientos

(Figura 6.32). Asimismo, no se encontraron diferencias entre tratamientos para

las pendientes de la porcion lineal del espectro de Amphipoda (Tabla 6.4).

ecuacion de larecta | R? IC pendiente IC ordenada al origen
Egeria alta depredacion y=-1,254x+1,618 | 0,50 | - (1,692-0,817) | 1,304 —1,931
Egeria baja depredacion y=-1,418x+1,717 | 0,58 | - (1,801 -1,035) | 1,439-1,995
Elodea alta depredacion y=-1,455x + 1,670 | 0,61 | -(1,838—-1,073) 1,401 — 1,939
Elodea baja depredacion y=-1,423x+1,572 |0,60 | -(1,807—-1,039) | 1,298 —1,845

Tabla 6.4. Ecuacion de la recta, coeficiente de determinacion (R?) e intervalo de

confianza al 95 % (IC) para la pendiente y la ordenada al origen de las regresiones

lineales de N en funcion de L, por tratamiento.
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Figura 6.32. Espectros de tamano de los macroinvertebrados (log N vs. log longitud)

por tratamiento.
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El ANOVA en bloques no mostré la existencia de un efecto de la especie
de macrofita o del nivel de depredacion sobre la biomasa de invertebrados
(Egeria depredacion baja = 0,4 + 0,4 mg/cm?, Egeria depredacion alta = 1 + 1
mg/cm?, Elodea depredacion baja = 2 + 3 mg/cm?, Elodea depredacién alta = 1
+ 2 mg/cm?; Promedio + desvio estandar). La biomasa de invertebrados no se
asocio significativamente a la DF (R = - 0,102 y p = 0,706) pero mostré una
relacion negativa conlaCl-a(R=-0,596 y p = 0,015) y el POS (R=- 0,505y p
= 0,046).

No hubo diferencias significativas entre los tratamientos en cuanto a lo
riqueza y diversidad de invertebrados (Tabla 6.5).

Egeria Elodea
Depredacion Baja S=14+3 S=13z%2
Ishw = 0,7 £ 0,1 lshw = 0,7 £0,2
Depredacion Alta S=13%2 S=13%2
lIshw=0,7%0,2 Ishw =0,7 £0,1

Tabla 6.5. Promedio de la riqueza (S) e indice de diversidad de Shannon-Wiener (lIgp.
w) por especie de macrofita y nivel de depredacion. £ desvio estandar.

Discusion

La diferencia en la DF entre Egeriay Elodea fue importante, y similar a la
encontrada en los muestreos, por lo que ambas especies representarian
habitats de diferente complejidad capaces de influir en diferente grado sobre la
depredacion por parte de peces y el asentamiento de los invertebrados. Entre
los peces muestreados, los pertenecientes a los géneros Astyanaxy Cheirodon
(cuya dieta incluye una proporcidon importante de macroinvertebrados)
presentaron alturas de entre 1 y 2 cm, lo que les permitiria el ingreso a las
canastas de malla grande pero no a las de malla pequefia. De acuerdo con
esto, las clausuras realizadas generaron distintos riesgos de depredacion sobre

los macroinvertebrados.

La correlacion entre la DF y la densidad de invertebrados, sugiere que
plantas mas complejas son capaces de sostener comunidades de
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invertebrados mas densas. Sin embargo, los resultados no permiten explicar tal
fenémeno en funcion de un efecto negativo de la complejidad sobre la
depredacion y/o de un efecto positivo de la complejidad sobre el nimero de
invertebrados pequenos. Las diferencias en la biomasa de perifiton entre las
especies de macrofitas, registradas al final del experimento, constituirian una
explicacion alternativa a las diferencias encontradas en la abundancia de la

comunidad de invertebrados.

Si bien no hubo diferencias significativas entre especies de macréfitas
para la densidad de invertebrados, el andlisis de los taxa mayoritarios de
invertebrados reveld la existencia de una mayor densidad de Odonata,
Ephemeroptera y Diptera sobre Elodea, que es la especie de arquitectura mas
compleja. Esto, sumado a la correlacion significativa y positiva encontrada
entre la densidad de invertebrados y la DF brinda sustento a la hipétesis de
incremento de la abundancia en funcién de la complejidad, sugerida por la
bibliografia (Jeffries 1993, Taniguchi et al. 2003, Thomaz et al. 2008) y por los
resultados de los muestreos de esta tesis.

El efecto negativo de la clausura de los peces sobre la densidad de
invertebrados de Egeria y la falta de efecto sobre la comunidad de
invertebrados de Elodea, son explicables por diferentes cuestiones. Por un
lado, un andlisis detallado de las densidades por taxén revel6 que también en
Egeria la mayoria de los grupos de invertebrados no se vieron afectados por la
clausura de los peces, siendo las diferencias significativas atribuibles a la
menor abundancia de Odonata en las canastas de malla pequena (Figura
6.30). Este efecto negativo de la clausura sobre Odonata se deberia al gran
tamarno de este taxén (4,0 £ 0,8 cm; promedio + desvio estandar), que le habria
dificultado el ingreso a las canastas de malla pequefia. En Elodea no hubo
diferencias significativas para el tratamiento depredacién, sin embargo, también
se observo una tendencia hacia una menor abundancia de Odonata en las
canastas clausuradas. La falta de efecto de la clausura sobre el resto de los
taxa de invertebrados puede deberse a que no se haya conseguido evitar que
los peces depredadores ingresen a las canastas de tamarno de malla pequefio,
aunque esto es poco probable considerando que Odonata presenté dificultades
para entrar. Una explicacién alternativa es que los peces hayan evitado ambos
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tipos de canastas y preferido depredar en parches cercanos. Finalmente, aun si
los peces depredadores ingresaron en las canastas de tamano de malla
grande, no se esperaria encontrar diferencias entre los tratamientos si el efecto
protector de la depredacion producido por las macréfitas fuera muy grande. Por
lo tanto, las diferencias en densidad entre especies de macréfitas no pudieron
ser atribuidas a un efecto negativo de la complejidad sobre la depredacion.

La comunidad de invertebrados en las canastas con Elodea 'y Egeria fue
similar a la encontrada en los muestreos en cuanto a los taxa presentes y los
grupos dominantes (Amphipoda y Gastropoda), lo cual indicaria que el disefio
permiti6 el desarrollo de una comunidad comparable a la existente en
condiciones naturales. Los espectros de tamano hallados para todos los
invertebrados y para cada taxén fueron similares a los del experimento con
Elodea recortada de la seccién anterior. Los espectros bimodales de
Amphipoda y Ampullaridae (Gastropoda) se superpusieron al espectro
unimodal de Heleobia (Gastropoda), y a los de los restantes taxa (menos claros
debido a su menor abundancia) para dar por resultado un espectro multimodal.
Ademas, tales espectros no mostraron un desplazamiento claro hacia tamanos
mas chicos en ninguno de los tratamientos (Figura 6.32). Esto coincide con los
resultados del ANOVA para la longitud promedio, e indica que en presencia o
en ausencia de depredacién no existen diferencias en el tamano de los
invertebrados entre Egeriay Elodea. Considerando las importantes diferencias
en la DF entre Egeria y Elodea, la falta de diferencia en los espectros de
tamano opone a la hipétesis de los microhabitats (Morse et al. 1985), segun la
cual ambientes mas complejos ofrecerian mayor espacio habitable por

organismos pequeios.

La limpieza de las macréfitas consiguidé uniformar la disponibilidad de
alimento en Egeria y Elodea, al inicio del experimento. Sin embargo, luego de
30 dias en el arroyo las Elodea presentaron una mayor biomasa de perifiton
que las Egeria. Esto coincide con las diferencias observadas en la biomasa de
perifiton entre especies durante los muestreos y ofrece una explicacién
alternativa a la distinta abundancia de invertebrados entre Egeria'y Elodea. El
desarrollo de un perifiton mas denso sobre Elodea, la especie de mayor DF,
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permitiria explicar las diferencias en la abundancia de Ephemeroptera y Diptera
(herbivoros), y Odonata (depredador de Ephemeroptera y Diptera) entre
especies de macrofitas. Las diferencias en la disponibilidad de alimento
generadas entre Egeria y Elodea hacia el final del experimento, podrian ser
explicadas por cuestiones de la arquitectura vinculadas a una mejor
penetracion de la luz en los parches Elodea (Dibble et al. 1996) y/o por
cuestiones quimicas como la liberacién de sustancias alelopéticas por parte de
Egeria. Esta ultima hip6tesis no es sustentada por la bibliografia, ya que se han
reportado efectos alelopaticos negativos sobre el crecimiento de distintas
especies de algas epifitas tanto en Egeria como en Elodea (Hilt 2006).

En este experimento la biomasa de invertebrados no correlacion6 con la
DF pero si con la Cl-a y el POS. Sin embargo, el signo de la correlacion fue
opuesto al encontrado en los muestreos, lo que indica que en el experimento
hubo una mayor biomasa de invertebrados sobre las macroéfitas con poco
perifiton. Considerando que las macroéfitas de las canastas se encontraban en
el centro del cauce del arroyo, aisladas de los manchones naturales, es posible
que los invertebrados presentaran cierta dificultad para abandonar las
canastas, debido a un alto riesgo de depredacién en las aguas abiertas. Si este
fuera el caso, elevadas densidades de invertebrados habrian agotado el
recurso alimenticio (perifiton) debido a la incapacidad de los organismos de
emigrar en busca de una fuente de alimento mas densa. La falta de efecto del
factor especie y de la DF sobre la riqueza y diversidad no concuerda con los
resultados de ciertos autores (Taniguchi et al. 2003, Thomaz et al. 2008), pero
si con lo encontrado en nuestros muestreos y en el experimento de la seccidn

anterior.

Este experimento permitié analizar el efecto de la complejidad sobre la
abundancia de invertebrados de manera independiente al &area superficial
(controlada al expresar la abundancia por unidad de superficie) y, hasta cierto
punto, a la disponibilidad de alimento (idéntica entre tratamientos al inicio del
experimento). El efecto de potenciales diferencias entre Egeria y Elodea en
cuanto a la rugosidad de las hojas y la liberacion de sustancias alelopaticas, no
pudo ser separado del generado por las diferencias en la forma de la planta. De
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acuerdo con los andlisis de la complejidad cuantificada por la DF, nuevamente
la complejidad de la arquitectura tendria un efecto positivo sobre la abundancia
de invertebrados. Ademas, tal efecto sélo seria explicable por una influencia
positiva de la complejidad sobre la disponibilidad de alimento. La forma de la
planta no tendria ningun efecto sobre la riqueza y diversidad de la comunidad

de macroinvertebrados.

Influencia de la complejidad de analogos plasticos sobre la

abundancia de perifiton (experimento en mesocosmos)

Dadas las diferencias encontradas en la biomasa de perifiton entre
Egeria y Elodea en el experimento de las canastas y en los muestreos de
campo, y las evidencias a favor de un efecto positivo de la complejidad sobre la
biomasa de algas epifitas (Cattaneo & Kalff 1980, Gregg & Rose 1982, Tessier
et al. 2008), se decidi6 poner a prueba experimentalmente la hip6tesis de
incremento de la disponibilidad de alimento junto con la DF. Si bien los
experimentos de campo con macroéfitas reales ofrecen el reflejo mas fiel de las
condiciones naturales, como se vio en el experimento realizado con Egeria y
Elodea para estudiar el efecto de la depredacién, separar los factores para
poner a prueba una hipotesis de interés puede ser muy dificil. Por esto, se
decidio realizar un experimento en mesocosmos (bandejas de 50 | con agua de
arroyo en un campo experimental), que permitiera el desarrollo del perifiton en
ausencia de invertebrados y peces. Para poder estudiar el efecto de la
complejidad del sustrato de manera independiente al area, rugosidad vy
liberacibn de sustancias se trabajé con los mismos analogos plasticos

utilizados en experimentos anteriores (Figura 6.1).

La hipétesis a poner a prueba fue que la complejidad de la arquitectura
(cuantificada por la DF) afecta positivamente a la biomasa de perifiton, en
ausencia de invertebrados y peces. Se separaron al azar 18 fragmentos de
cada tipo (simple y complejo) en 6 grupos que se sujetaron a canastas
plasticas negras de 1 pulgada de tamano de malla de manera de quedar
paralelas a la superficie del agua (3 fragmentos por canasta). El 6 de
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noviembre de 2010, seis mesocosmos de 50 | se llenaron con 20 | de agua del
arroyo las Flores y 10 | de agua de canilla. El 13 de noviembre de 2010, dos
canastas de cada tipo fueron introducidas en cada bandeja para dar inicio a la
colonizacion (Figura 6.33). Los niveles de las bandejas se revisaron
periédicamente para mantener a los analogos cubiertos de agua, hasta que se
dio por finalizada la experiencia, 41 dias después, el 22 de noviembre de 2010.

Figura 6.33. Fotografias de a) canastas en el laboratorio, b) canastas en bandeja con
agua de arroyo y c) los seis bloques de canastas con analogos simples y complejos.

Una vez finalizada la colonizacién del perifiton, los paquetes se
removieron de sus canastas y extrajeron del agua con potes plasticos de
500ml. Una vez en el laboratorio, los analogos se sonicaron y el agua con las
algas en suspension se filtré6 para llevar a cabo las estimaciones de biomasa
como peso organico seco (POS) y masa de clorofila a (Cl-a), de acuerdo a lo
indicado en el Capitulo 4. Las DF 7X promedio de los paquetes volvieron a
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calcularse, ya que los analogos asignados a cada paquete variaron respecto a
los utilizados en los anteriores experimentos.

Los datos fueron analizados estadisticamente con ANOVAs (factor =
nivel de complejidad, 6 réplicas) para las variables DF promedio del paquete,
POS y Cl-a. Cuando el factor aleatorio blogque result6 significativo, se llevaron a
cabo ANOVAs en bloques (Cl-a y POS). EI POS no cumplié con los supuestos
de normalidad y homocedacea, por lo que se transformé aplicando el logaritmo
decimal. Los analisis estadisticos se realizaron con el programa SPSS 11.5.1.

Resultados

Hubo diferencias significativas en la DF 7X de los andlogos (Fi110 =
363,951 y p < 0,001) (Figura 6.34).

Dimension fractal 7X

Complejo Simple

Figura 6.34. DF 7X promedio por tipo de andlogo, al final del experimento. Las barras

indican el desvio estandar.

La Cl-a fue significativamente mayor en los analogos complejos que en
los simples (F15 = 24,915 y p = 0,004). Por otro lado, el POS fue
significativamente mayor en los analogos simples que en los complejos (F15 =

18,417 y p = 0,008) (Figura 6.35). De acuerdo con esto, el IA fue mayor sobre
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los analogos complejos (simple: 1644 + 744 y complejo: 737 + 267; promedio +
desvio estandar) (F110= 7,894 y p = 0,018).

25 J003

2,07 ' -]

002 1
BLOQUE

= 6

Biomasa de algas
Biomasa de perifiton

0011

- B3 [X] = (1]

0,0 0,000
Complejo Simple Complejo Simple

Figura 6.35. Promedio de la biomasa de algas (ug Cl-a/cm?) y de perifiton (g POS/cm?)

por tipo de andlogo, al finalizar el experimento. Las barras indican el desvio estandar.

Discusion

Los resultados indican la existencia de un efecto positivo de la
complejidad sobre la biomasa de perifiton autotréfico (Cl-a) y negativo sobre la
biomasa de perifiton total. Este efecto positivo sobre la biomasa de las algas se
encuentra de acuerdo con los resultados de los muestreos de campo y puede
explicarse en funcién de las diferencias en la arquitectura, ya que una mayor
complejidad de la forma (ej.: hojas divididas) permitiria una mejor penetracion
de la luz (Dibble et al. 1996). Por otro lado, el efecto negativo de la complejidad
sobre la biomasa de perifiton total (POS) se opone a los resultados de los
muestreos, donde tanto la Cl-a como el POS fueron mayores sobre Elodea.
Este experimento indica la existencia de una diferencia en el indice de
autotrofia entre tratamientos, por el cual la complejidad se encontraria

favoreciendo el desarrollo de microorganismos productores.

El uso de analogos plasticos en mesocosmos permitié analizar el efecto
de la complejidad de la arquitectura sobre la biomasa del perifiton de manera

independiente al area superficial y la rugosidad (idénticas en ambos tipos de
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analogo), o la abundancia de invertebrados y las sustancias alelopaticas
(ausentes). De acuerdo a los resultados de este experimento, la complejidad
seria capaz de favorecer la disponibilidad de alimento para los

macroinvertebrados herbivoros.
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Capitulo 7 — Discusion general

Las diferencias en la abundancia de invertebrados entre especies de
macréfitas reportadas por numerosos autores durante los ultimos 100 afos
fueron observadas también en el arroyo Las Flores. Ademas, la relacién entre
complejidad de la arquitectura y densidad de invertebrados, sugerida por
numerosos estudios, fue corroborada en esta tesis por la relacién positiva entre
un estimador cuantitativo de la complejidad, la dimensién fractal, y la densidad
de macroinvertebrados. Por otro lado, al cuantificar el tamano de los
macroinvertebrados en los muestreos de campo, nuestro estudio arroj6é
evidencias a favor del efecto negativo de la complejidad sobre el tamafio de los
organismos. Finalmente, se explor6 la capacidad de la complejidad de la
arquitectura de afectar la disponibilidad de alimento y el riesgo de depredacién,
encontrandose evidencias a favor de la primer hipdtesis. En esta tesis no se
observé la relacion entre complejidad de la planta y riqueza de invertebrados
sugerida por ciertos autores, debido al control efectuado sobre el area
superficial, que permitié aislar el efecto area-especie, y/o a la baja resolucion

taxonémica empleada.

La dimension fractal como una medida de la complejidad de las macrdfitas

La dimension fractal estimada por el método del “box-counting” (DF) a
partir de fotografias de los bordes resultd un método adecuado para la
estimaciéon de la complejidad de la arquitectura de las macroéfitas, en
coincidencia con lo reportado por otros autores (MacAbendroth et al. 2005,
Thomaz et al. 2008). Si bien la DF constituy6é un estimador facil de calcular por
métodos computacionales, requirid de una cuidadosa determinacion previa de
los parametros del método del “box-counting” para obtener estimaciones
validas dentro de la escala de relevancia, lo cual ya habia sido sefialado por
Halley et al. (2004). En esta tesis, los valores de complejidad de la arquitectura
(DF 7X) y de las hojas (DF 220X) variaron poco entre individuos de la misma
especie y entre estaciones, sefalando la capacidad de la DF para cuantificar
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una caracteristica intrinseca de la especie de planta, capaz de ejercer una

presion selectiva constante sobre sus organismos asociados.

La complejidad de la arquitectura de las macrofitas y su efecto sobre los

organismos acompanantes

Numerosos autores han encontrado que la abundancia de invertebrados
difiere entre especies de macrofitas (Krecker 1939, Rosine 1955, Tokeshi &
Pinder 1985, Cyr & Downing 1988a, Chilton 1990, Cheruvelil et al. 2002), y
muchos han sugerido la existencia de una relacion positiva entre la abundancia
de invertebrados y la complejidad de la arquitectura medida cualitativamente
(simple = hojas enteras y compleja = hojas divididas) (Rosine 1955, Taniguchi
et al. 2003, Warfe & Barmuta 2006). Estos autores frecuentemente trabajaron
con abundancias absolutas o densidades referidas a la biomasa de la
macrofita, lo cual permitiria explicar sus resultados en base a la existencia de
diferencias en el espacio disponible entre macroéfitas. Sin embargo, nuestros
resultados que tuvieron en cuenta el area superficial de las macroéfitas arrojaron
idénticas conclusiones, indicando la existencia de un efecto de la complejidad
independiente del area disponible (Taniguchi et al. 2003, Hauser et al. 2006).
Tanto los muestreos como los experimentos de campo realizados con Egeria'y
Elodea, indican la existencia de un efecto positivo de la complejidad, medida
cuantitativamente por la DF, sobre la densidad de macroinvertebrados. Existen
al menos tres explicaciones a estas diferencias en abundancia: 1) las
macréfitas mas complejas presentan mas espacio disponible para organismos
de tamano pequeno (hipotesis de los microhabitats), 2) las macréfitas mas
complejas constituyen un mejor refugio de la depredacion (hipotesis del
refugio) y 3) las macréfitas mas complejas albergan una mayor disponibilidad
de alimento (hipétesis del alimento). La cuantificacion del tamano de los
invertebrados mediante su separacion con diferentes tamices aporté evidencias
a favor de la hipotesis de los microhabitats en los muestreos de campo. Sin
embargo, la medicion detallada de los organismos en los experimentos de
campo con Egeria y Elodea no permitié detectar diferencias en el tamafno de
los invertebrados entre especies de plantas con diferente complejidad. La
discrepancia entre resultados no se deberia a diferencias en la metodologia
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empleada entre muestreos y experimentos, sino al nimero de réplicas y los
niveles de complejidad considerados, que al ser mucho mayores para los
muestreos brindaron mayor potencia a los analisis estadisticos. Resultd
llamativo que los espectros de tamano de los invertebrados no fueran lineales
como sugieren Morse et al. (1985), sino uni o bimodales dependiendo del
taxén. En sistemas acuéticos, los espectros de tamafno construidos a partir de
sets de datos detallados arrojan con frecuencia patrones unimodales (Parry et
al. 1999, Solimini et al. 2001), bimodales (Kendall et al. 1997, Saiz-Salinas &
Ramos 1999) o multimodales (Raffaelli et al. 2000, Stead et al. 2005). Ademas,
Stead et al. (2005) observaron que estos patrones son altamente variables, ya
que dependerian no sélo de la heterogeneidad ambiental sino también de las
fluctuaciones temporales en las condiciones ambientales y en las interacciones
biéticas. Como resultado, la comparacién de espectros entre sustratos con
diferente complejidad no seria tan sencilla como propone Morse et al. (1985),
ya que en general los patrones no serian lineales ni presentarian una forma
independiente de las interacciones de los taxa con el ambiente y el resto de la
comunidad.

El experimento de campo con Egeria y Elodea realizado en canastas
clausuradas a la depredaciéon permitié poner a prueba, ademas de la hipotesis
de los microhabitats, la hipétesis del refugio. Dejando de lado los efectos que
las clausuras tuvieron sobre la densidad de un grupo de macroinvertebrados de
gran tamafno (Odonata), no se detectdé un efecto de la ausencia de
depredadores sobre la densidad ni sobre el tamafo de los macroinvertebrados.
Tales resultados pueden tener un significado ecolégico (ausencia de
depredaciéon dentro de los parches de macroéfitas) y/o deberse a la falta de
potencia estadistica.

La liberacién de sustancias alelopaticas por parte de Ceratophyllum,
Egeria y Elodea (Gross et al. 2003, Hilt 2006), que puede afectar
diferencialmente a las especies de algas, complicé el analisis de las
correlaciones entre la biomasa de perifiton y la complejidad cuantificada por la
dimension fractal. Sin embargo, la hipétesis del alimento fue apoyada por la
diferencia en la biomasa de biofilm encontrada entre analogos plasticos simples
y complejos en el experimento en mesocosmos, y entre Egeria (baja DF) y
Elodea (alta DF) en los muestreos y en el experimento de campo. Ademas, la
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existencia de una correlacion positiva de la biomasa de perifiton con la DF
220X, asi como con la DF 7X al excluir a Ceratophyllum del analisis, sugiere
que plantas mas complejas presentan una mayor disponibilidad de alimento
para los invertebrados herbivoros.

Finalmente, la seleccion activa realizada por Hyalella sp. (Amphipoda)
en todos los experimentos de preferencia, sefiala que tanto la seleccion pasiva
(por depredaciéon) como la activa deberian estudiarse como hipétesis
explicatorias de las diferencias de abundancia entre macréfitas. La preferencia
de Hyalella sp. por analogos plasticos y macrofitas complejas, en ausencia de
diferencias en la disponibilidad de alimento, se encuentra de acuerdo con las
diferencias en la abundancia de invertebrados encontradas por otros autores y
en los muestreos y experimentos de campo de este estudio. Por otro lado, el
resultado contradictorio del experimento realizado con Elodea recortada
sugiere que Hyalella sp., ademas de ser capaz de detectar las senales visuales
que le permitirian elegir a un andlogo plastico complejo, seria capaz de
detectar sefales quimicas que lo llevarian a preferir a las macréfitas danadas
por sobre las intactas. Esto podria tener un significado ecoldgico, ya que se
espera que las plantas senescentes (ej.: al final de la estacion) presenten una
mayor liberacidén de sustancias intracelulares, y un perifiton de diferente calidad
que plantas mas jovenes y/o en mejor estado metabdlico.

No se encontraron en los muestreos ni en los experimentos de campo
realizados en esta tesis, mayor riqueza o diversidad de invertebrados sobre las
especies de macréfitas mas complejas, como indican algunos estudios
(Krecker 1939, Taniguchi et al. 2003, Cremona et al. 2008, Thomaz et al. 2008,
Mormul et al. 2011). Sin embargo, varios de estos autores no separaron los
efectos del area disponible y de la complejidad (Cremona et al. 2008, Thomaz
et al. 2008), y esto los habria llevado a atribuir a la complejidad las
consecuencias del efecto area-especie. En los muestreos de esta tesis el area
disponible no se encontrd correlacionada con la complejidad, por lo que la
relacion positiva de la riqueza con el area, pero no con la complejidad, permitié
corroborar la existencia del efecto area-especie. En cuanto al efecto de la
resolucién taxondmica, pocos estudios de campo encontraron una relacién
entre la complejidad y la riqueza (Tabla 3.1). Pero aquellos que lo hicieron
trabajaron generalmente a nivel de género (Krecker 1939, Tokeshi & Pinder

121



1985, Chilton 1990). Por otro lado, gran niumero de estudios detectaron un
efecto positivo de la complejidad en los experimentos, trabajando
frecuentemente a nivel de especie (Jeffries 1993, Taniguchi et al. 2003, Hauser
et al. 2006, Lucena-Moya & Duggan 2011). Esto indica que la resolucion
taxondémica puede ser un factor importante, y que trabajar a nivel de género o
especie seria adecuado. Un analisis analogo puede realizarse para la
comunidad del perifiton, con la diferencia de que en este caso s6lo unos pocos
autores han realizado recuentos e identificaciones de las algas, encontrando
una asociacion entre la abundancia y la complejidad de la macréfita sélo para
ciertos grupos o especies de algas (Cattaneo & Kalff 1980, Jones et al. 2000).

La biomasa de invertebrados, raramente cuantificada en estudios sobre
la arquitectura de las macrdfitas, se encontrd relacionada positivamente con la
complejidad en los estudios de Cheruvelil et al. (2002) y MacAbendroth et al.
(2005), pero no en los de Taniguchi et al. (2003) y Cremona et al. (2008). En
nuestros muestreos y experimentos, la biomasa de invertebrados no se
encontrd nunca relacionada con la DF sino con la biomasa de epifitas, que es
un indicador de la disponibilidad de alimento para los macroinvertebrados
dominantes (Amphipoda y Gastropoda), pertenecientes al grupo funcional

alimenticio herbivoro.

Consideraciones finales

En esta tesis la utilizacion de un estimador de la complejidad cuantitativo
e independiente del area disponible, la dimension fractal, permiti6 poner a
prueba satisfactoriamente la hipdtesis acerca del efecto positivo de la
complejidad de las macréfitas sobre la abundancia y riqueza de los
invertebrados acompafantes, tanto en los muestreos como en los
experimentos. Los resultados indican que las macréfitas de arquitectura
compleja permiten el desarrollo de comunidades de macroinvertebrados mas
densas que las macréfitas simples, gracias a un efecto positivo de la
complejidad sobre el asentamiento de individuos pequefos y/o sobre el

crecimiento del biofilm. La riqueza y la biomasa de macroinvertebrados
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resultaron independientes de la complejidad de la planta, encontrandose la
biomasa especialmente asociada a la disponibilidad de perifiton.

Las macréfitas cumplen en los arroyos pampeanos un importante papel
estructurante, sosteniendo densas comunidades de invertebrados que sirven
de alimento a otros invertebrados y peces (Giorgi et al. 2005). Dado que la
heterogeneidad, evaluada como dimension fractal es caracteristica de cada
especie de macrofita, el predominio de diferentes especies de macréfitas
podria generar diferentes escenarios para distinto tipo de interacciones
(competencia, herbivoria, depredacion) promoviendo comunidades perifiticas,
de macroinvertebrados y de peces con distintas especies dominantes segun el
tipo de habitat ofrecido por las plantas. En sistemas fluviales pampeanos,
donde el sustrato estd compuesto por sedimento fino, la heterogeneidad
ambiental es generada por la estructura del espacio que generan las distintas
especies de plantas acuaticas. Esta estructuracion espacial conlleva, ademas,
cambios en los factores fisicos y quimicos (velocidad de corriente, niveles de
nutrientes, oxigeno disuelto, etc.) a escala pequena, generando una gran
diversidad de microambientes para los organismos asociados a las macroéfitas.
Cambios en la biomasa y/o la pérdida de ciertas especies de macrofitas
(especialmente las de arquitectura compleja) ocasionados por impacto de las
actividades humanas, llevarian a una reduccion en la abundancia de
invertebrados y algas epifitas en los arroyos pampeanos, afectando la
integridad estructural y funcional de estos ecosistemas.
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Anexo 1 — Consideraciones para una adecuada estimacion de

la dimension fractal

A partir de la popularizacion de los fractales impulsada por Mandelbrot
(1988) se produjo una explosién en el interés por la aplicacion de métodos
fractales a todos los campos de la ciencia, incluyendo a la ecologia (Halley et
al. 2004). La autosimilitud de los objetos fractales vuelve al incremento vy
disminucién de la escala algo natural, por lo que los ecélogos rapidamente los
incorporaron para la descripcién de patrones de distribucién y explicacion de
leyes exponenciales (Halley et al. 2004). El método méas apropiado para la
estimacién de cierta dimensién fractal depende de la naturaleza del objeto, del
propésito del andlisis y de consideraciones practicas (ej.: facilidad del calculo).
En la mayoria de los métodos, la dimension fractal se encuentra estimando la
pendiente del log N(s) en funcion del log(1/s), donde s es la escala de analisis y
N(s) es el numero de objetos observados a esa escala (Halley et al. 2004).
Como ya se mencioné en el Capitulo 4, el método mas utilizado para la
cuantificacion de la dimensién fractal de la arquitectura de las macroéfitas es el
método de estimacion por “box-counting” (Mac Abendroth et al. 2005, Thomaz
et al. 2008).

Halley et al. (2004) mencionan que existe una gran confusion acerca de
si la dimensién fractal es una propiedad del objeto o de su perimetro, sin
embargo, a partir de las definiciones proporcionadas por Mandelbrot (1988) se
hace evidente que tedricamente es posible hallar la dimensién fractal tanto de
un perimetro como de un area, asi como de cualquier otra figura de dimensién
entera o fraccionaria. Lo importante seria determinar claramente cual es la
dimension fractal de nuestro interés, y escoger apropiadamente el método para
estimarla, considerando las limitaciones propias de cada método. En principio,
tanto la dimension fractal de “box-counting” de imagenes de area o bordes
serian de interés para los organismos asociados a las macroéfitas (McAbendroth
et al. 2005). Para llevar a cabo la estimacion de la dimension fractal por “box-
counting”, es necesario seleccionar adecuadamente el rango de tamarnos de
cuadrado, el numero de cuadrados por grilla y el nimero de grillas a analizar
(Halley et al. 2004). En este Anexo 1, se determinaran los parametros éptimos
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del “box-counting” para la estimacion de la dimensién fractal (D) a partir de
imagenes bidimensionales de éarea y borde de diferentes especies de
macréfitas, considerando el efecto del aumento de la fotografia sobre los

tamanos de caja.

Determinacidn de los parametros del “box-counting”

La estimacion de la D por el método del “box-counting” (DF) fue
realizada con el Imaged (Rasband 1997-2008), un programa gratuito de analisis
de imagenes ampliamente utilizado. La idoneidad del ImageJ para la
estimacién de la dimensién fractal fue corroborada, calculando la dimensién
fractal de la curva de van Koch (Diesrica = l0g4/log3 = 1,26). Se utilizaron para
esto 50 tamanos de caja y una ubicacién de la grilla, obteniéndose una DF =
1,27 muy cercana al valor teorico.

Una parte importante de la aplicabilidad de los fractales a la ecologia
reside en su consideracion de la escala. Ahora bien, durante el calculo de la
dimension fractal de una imagen, la escala se encuentra involucrada a través
de dos factores: 1) el aumento de las imagenes utilizadas para calcular la
dimension fractal (McAbendroth et al. 2005), y el tamafo de los cuadrados
utilizados para calcular la dimension fractal (Halley et al. 2004).

El rango de tamaios de cuadrado

La dimensidn fractal estimada por el método del “box-counting” presenta
la particularidad de ser muy sensible a la cantidad de area ocupada de la
imagen. Sin embargo, en situaciones normales este sesgo puede controlarse
analizando las dimensiones fractales en un rango de tamafos de caja
adecuado. En un objeto fractal la curva niumero de cajas ocupadas (N) vs.
tamano de caja (8) debe pasar directamente por cero para un tamafno de
cuadrado maximo (& = Smax = tamafo de la arena - log(N) = log(1) = 0). Para
los fractales, el nUmero de cajas ocupadas a la menor escala determina la
pendiente de la curva y por lo tanto la dimensién fractal (Figura A1.1.a). En el
caso de datos ecoldgicos reales, esto no es asi necesariamente. Por ejemplo
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(Figura A1.1.b), el nimero de cajas ocupadas puede caer lentamente a
medida que aumenta el tamafo de la caja hasta que la arena se satura (area
sombreada) y la continuacidon de esta trayectoria (linea punteada) no es
posible. Al alcanzar el area sombreada, la D = 2. Alternativamente (Figura
A1.1.c), el nimero de cajas ocupadas puede caer abruptamente a medida que
aumenta el tamafo de la caja hasta alcanzar el limite inferior (ocupando sélo
una caja). Al alcanzar el limite inferior, la D = 0. Si uno analizara ambos
patrones a lo largo del rango completo de tamanos de caja (desde Sy hasta
Smax), (b) y (c) producirian idénticas pendientes (linea intermitente), para
capturar las diferencias los analisis deben restringirse al rango de tamanos de
caja que despliegan un patron significativo (mas de una celda ocupada vy

menos que la saturacién completa) (Halley et al. 2004).

(a) (b) (c)

Log(N)
Log(N)

oy

s0 Smal:-( SO Smax 32
Log() Log(o) Log(o)

' smax

Figura A1.1. Efecto del grado de ocupacién de la arena sobre la DF (Halley et al.
2004, modificado).

Los analisis de ‘box-counting” que incluyan tamafnos de caja muy
pequenos daran lugar a un bajo porcentaje de cajas ocupadas (tendiendo a
reducir la estimacién de la D), mientras que valores de tamafio de caja muy
grandes elevaran el porcentaje de cajas ocupadas (tendiendo a elevar la
estimacién de la D). Si esto se considera o no un artefacto de la técnica, es
algo que debe ser evaluado por el investigador; la recomendacién de Halley et
al. (2004) es que el maximo de tamano de caja sea menor que la mitad del
diametro del set y que el minimo de la escala sea mucho mayor que la
distancia de separacién entre puntos. Otra alternativa para analizar si la
estimaciéon por “box-counting” representa una medida adecuada de nuestro
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patrén, consiste en comparar la DF bajo analisis con aquellas obtenidas para
otros casos con similar grado de ocupacion (ej.: otras especies) (Halley et al.
2004).

Entonces, para calcular apropiadamente las dimensiones fractales “box-

counting” es necesario cumplir una serie de requisitos:

a) El area ocupada por la imagen a analizar debe ser mucho menor al
tamafno de la imagen y mucho mayor a la minima resolucién, para que las
dimensiones “box-counting” no se vean afectadas por el efecto de ocupacion
vinculado al porcentaje de la fotografia ocupada por la imagen (Halley et al.
2004). El tamafio total de la arena fue de 3456x2304 pixeles?, equivalente en
las imagenes 7X a 164 cm? (1cm = 220 pixeles). Las imagenes de las plantas
se encontraron alrededor de los 20 cm? para Stuckenia, 40 cm? para Egeria, 10
cm? para Elodea y 50 cm? para Ceratophyllum; todas ellas mucho mayores a
los 0,00002 cm? (1 pixel) y mucho menores a los 164 cm?. Por lo tanto, no

existirian problemas con el cumplimiento de este requisito.

b) El tamafo minimo de cuadrado debe ser mucho mayor al minimo de
resoluciéon y el tamafno maximo mucho menor al tamafno de la arena, para que
las dimensiones “box-counting” no se vean afectadas por el efecto de
ocupacion vinculado al tamano de las cajas (Halley et al. 2004). Para cumplir
con esta recomendacién, los tamarios de caja fueron limitados entre los 10 y
los 100 pixeles, mucho mayores (un orden de magnitud por encima) a 1 pixel y
mucho menores (un orden de magnitud por debajo) a los 2304 pixeles del lado

minimo de la imagen.

c) Se debe trabajar en una escala (rango de tamano de cajas) en la cual
la relacion de los logaritmos de N y S sea lineal (Halley et al. 2004). La relacion
entre el log N y el log S fue lineal para tamafos de caja entre 1 y 100 pixeles
aproximadamente. Dentro de ese rango las macréfitas actuaron como si fueran
fractales; es decir, que serian fractales aparentes (Halley et al. 2004) (Figura
A1.2).
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Figura A1.2. Regresion de “box-counting” para imagenes de las cuatro especies

estudiadas correspondientes al muestreo de abril de 2008.

d) El rango de tamanos de caja debe corresponderse con el rango de
tamanos de los macroinvertebrados, dado que es deseable analizar escalas
relevantes para los organismos bajo estudio (Attrill et al. 2000). Los
invertebrados analizados van de 0,025 a 1 cm, lo cual equivale en 7X de 5,25-
210 pixeles. El rango de cajas habia sido limitado entre 10 y 100 pixeles por la
linealidad de la relacion y el efecto de ocupacion, por lo que no se pudo

extender mas alla de los 110 pixeles.

Entonces, el rango de cajas analizado para las imagenes 7X fue de 10 a
110 pixeles. La escala no pudo llegar a cubrir mas de un orden de magnitud
(como recomiendan Halley et al. 2004) debido a las limitaciones del método de
“box-counting”. De todas maneras, el rango abarcado cubrié la mayor parte de

los tamanos de los invertebrados involucrados en el analisis.

El numero de cuadrados y de grillas analizados

En cuanto a los otros parametros del “box-counting”, no se registré un
efecto del numero de cajas ni del numero de grillas sobre los valores de las
dimensiones fractales. Se decidié trabajar con 20 tamanos de caja y 4
ubicaciones de la grilla, para facilitar los célculos del programa y cumplir con la
recomendacion de Halley et al. (2004) de utilizar mas de una ubicacién de la

grilla.
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Efecto del aumento de las fotografias sobre la DF

Para evaluar el efecto del aumento sobre la estimacién por “box-
counting” de la dimension fractal, se tomaron fotografias de las macroéfitas con
dos aperturas angulares, dando lugar a distintos aumentos (calculados a partir

de una regla fotografiada junto con la planta):

17mm: 1cm regla = 2cm fotografia impresa - Aumento 2 (2X)
85mm: 1cm regla = 7cm fotografia impresa - Aumento 7 (7X)

Para la realizacion de esta tesis, se analizé la aplicabilidad del método
del “box-counting” (imagenes de area o borde) a imagenes de diferentes
macréfitas a diferentes escalas (aumentos)

Las resoluciones para cada aumento fueron:

2X: 1cm regla = 60 pixeles
7X: 1cm regla = 220 pixeles
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Ceratophyilum demersum Egeria densa Elodea ernstae Stuckenia striata

Areas
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Bordes

Areas

7X

Bordes

Figura A1.3. Fotografias en blanco y negro de distintas especies de macréfitas, por
aumento y tipo de imagen (area o bordes).

Imagenes con mayor aumento presentan una mayor resolucién, ya que
cada pixel representa una menor cantidad de espacio real. Consecuentemente,
analogando cada pixel con una caja del “box-counting”, el aumento del zoom
equivaldria a disminuir el tamafo de una caja del “box-counting”, a disminuir la
escala. De acuerdo con esto, si se fijara para la estimacién por “box-counting”
un rango de tamanos de caja en pixeles, aumentos distintos podrian dar
resultados distintos. En la imagen con mayor aumento, cada pixel representaria
una menor cantidad de espacio real y el tamano real de las cajas seria menor,
produciéndose un desplazamiento en el rango de tamanos de caja (Figura

A1.4).
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Figura A1.4. Fotografias 2X y 7X de Stuckenia mostrando cémo el aumento afecta al
tamano real de las cajas.

Para estudiar el efecto del aumento sobre la estimacién de la dimensién
fractal de “box-counting”, se estimaron las dimensiones fractales de las
fotografias blanco y negro de areas y bordes correspondientes al muestreo de
abril de 2008 (Capitulo 5) (Tabla A1.1).

Macrdéfita Areas Bordes N
DF 2X DF 7X DF 2X DF 7X

Ceratophyllum 1,77 (x0,04) | 1,85 (x0,05) | 1,56 (x0,11) | 1,65 (x0,06) | 6

Egeria 1,68 (x0,04) | 1,82 (£0,04) | 1,42 (x0,09) | 1,31 (¥0,07) | 6

Elodea 1,51 (x0,08) | 1,62 (£0,07) | 1,47 (x0,08) | 1,51 (¥0,05) | 6

Stuckenia 1,56 (+0,10) 1,51 (x0,07) | 1,56 (x0,11) | 1,42 (x0,05) | 6

Tabla A1.1. DF promedio (+ desvio estandar), por especie de macrofita y tipo de
fotografia. Parametros del “box-counting™ 10 a 110 pixeles, 20 tamanos de caja, 4
ubicaciones de la grilla.

Se encontraron diferencias en las estimaciones de la D entre aumentos,

especialmente para Egeria. Esto se encuentra de acuerdo con lo esperado, al
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mantener constante el rango de cajas en pixeles la estimacién por “box-
counting” depende del aumento. Para corroborar que las diferencias
encontradas entre aumentos se debieran Unicamente al cambio en la
resolucidén de la imagen, se realizaron estimaciones por “box-counting” de la D

ajustando el tamano de caja en funcién del aumento (Tabla A1.2).

2X: 0,025-1 cm reales = 1,5-60 pixeles
7X: 0,025-1 cm reales = 5,25-210 pixeles

Macrofita Areas Bordes N
DF 2X DF 7X DF 2X DF 7X

Ceratophyllum 1,82 (+0,03) | 1,83 (+0,05) | 1,45(+0,09) | 1,66 (+0,05) | 6

Egeria 1,78 (+0,05) | 1,80 (+0,04) | 1,32 (+0,05) | 1,36 (+0,07) | 6

Elodea 1,60 (+0,08) | 1,62 (+0,07) | 1,44 (+0,09) | 1,50 (+0,06) | 6

Stuckenia 1,58 (+0,05) | 1,52 (+0,07) | 1,48 (¥0,07) | 1,43 (#0,06) | 6

Tabla A1.2. DF promedio (+ desvio estandar), por especie de macrofita y tipo de
fotografia. Parametros del “box-counting™ 2X - 2 a 60 pixeles y 7X - 5 a 210 pixeles, 20
tamanos de caja, 4 ubicaciones de la grilla.

Al corregir los tamanos de caja del “box-counting” por el aumento, las
diferencias entre las estimaciones de la D se redujeron (excepto en
Ceratophyllum imagenes de borde) indicando que las diferencias en la DF entre
aumentos de la Tabla A1.1 se deberian a diferencias en la resolucién de las
imagenes y no en la complejidad de la arquitectura a distintas escalas.

Por otro lado, como al incrementar el aumento el nimero de pixeles de
la imagen se mantuvo constante (3456x2304 pixeles?), junto con el incremento
en la resolucion se perdié parte de la imagen real (Figura A1.4), quedando
inutilizables algunos tamanos de caja. Tamarnos de caja disponibles segun el
aumento: 2X: 1 a 2304 pixeles = 0,016 a 38,4 cm reales; y 7X: 1 a 2304 pixeles
= 0,0045 a 10,5 cm reales

Al trabajar con un aumento 7X se perderia la posibilidad de utilizar cajas

grandes, entre 10,5 y 384 cm. Sin embargo, como todos los

macroinvertebrados tienen un tamano menor a 10 cm, esto no seria relevante.
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Menores aumentos serian importantes para el analisis de componentes de la
fauna con un tamafo entre 10,5y 38,2 cm (ej.: algunos peces).

Entonces, para comparar las dimensiones fractales de fotografias con
diferentes aumentos seria necesario considerar que los tamanos de caja fijados
en pixeles difieren en centimetros, entre aumentos. Por otra parte, la
comparacién de fotografias con distintos aumentos seria dificil de por si, debido
a que el incremento en el aumento lleva en la practica a una reduccion en la

cantidad de planta fotografiada.

Finalmente, se decidié trabajar sélo con un aumento debido a las
dificultades para comparar apropiadamente entre aumentos y se eligid el
aumento 7X porque fue el que permitié reducir mas el tamafno de caja, hasta
0,0045 cm (los invertebrados analizados fueron de 0,025 a 1 cm pantalla o

reales, tamafo de los tamices).

La dimensidn fractal de imagenes de area y de perimetro

La diferencia mas clara entre las imagenes de area y de borde de las
macréfitas consiste en el grado de ocupacion de la fotografia. Mientras que
para las imagenes de area los porcentajes de fotografia ocupados fueron
desde un 5 hasta un 50 %, en las imagenes de borde no alcanzaron nunca el
10 %. Siguiendo los criterios de Halley et al. (2004), el area ocupada por la
imagen a analizar deberia ser mucho menor al tamarno de la arena para que no
existiera un efecto de ocupacién significativo. De acuerdo con esto, algunas de
las imagenes de area podrian brindar malas estimaciones de la D. Para estimar
la magnitud del efecto de ocupacién para cada tipo de imagen y especie de
macrdfita, se realizd una correlacion entre el porcentaje de fotografia ocupada y
las estimaciones de la D por el método del “box-counting” para las fotografias
de los muestreos 2007-2008 (Capitulo V) (Figura A1.5).
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Figura A1.5. Regresién entre el porcentaje de ocupacion de la fotografia (%
photograph) y la estimacion de la D por “box-counting” para imagenes de area (Da) 0
de perimetro area (Dp) (extraida de Ferreiro et al. 2011).

Tanto las dimensiones fractales de “box-counting” de las imagenes de
area como las de perimetro se mostraron claramente correlacionadas con el
porcentaje de area ocupado, senalando la existencia del efecto de ocupacién
inherente al “box-counting’.

Segun Halley et al. (2004), so6lo las dimensiones de imagenes con un
similar grado de ocupacién brindarian una medida util del patron. De acuerdo
con esto, la comparacién de las dimensiones fractales de “box-counting” de
area y de bordes de Elodea y Stuckenia no presentaria mayores dificultades,

ya que ambas ocuparon porcentajes similares en todas las fotografias (5-15 %
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en las imagenes de area y de un 1-3 % en las imagenes de bordes). Seria el
analisis de Egeria 'y Ceratophyllum (20-50 % en las imagenes de area) el que
presentaria dificultades, derivadas de la imposibilidad de distinguir si el elevado
valor de su dimension ‘box-counting” de area se debe a una elevada
irregularidad o a un elevado porcentaje del area ocupada. Siguiendo el criterio
de Halley et al. (2004), se decidi6 trabajar con las estimaciones de la D a partir
de las imagenes de bordes (rango de ocupacion: 1-8 % para las especies

muestreadas) en lugar de las de area (rango de ocupacién: 5-40 %).

De acuerdo con todas estas consideraciones, en esta tesis la dimensién
fractal fue estimada por el método del “box-counting”, con el programa ImageJ
(cajas de 10-110 pixeles, 20 tamanos de caja, 4 ubicaciones de grilla) a partir
de imagenes con 7 aumentos de los bordes de imagenes de las macrdfitas.
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Anexo 2

En el Capitulo 5 se mostré que no existirian diferencias en la relacion
area-peso seco (A/PS) entre las macrofitas sumergidas estudiadas en el arroyo
Las Flores, por lo que en este caso seria igual de valido trabajar con
densidades referidas al area o a la biomasa de las macréfitas. De acuerdo con
esto, las conclusiones obtenidas a partir de ambos tipos de densidad fueron las
mismas en la gran mayoria de los casos. Los resultados para las densidades
de invertebrados y algas epifitas fueron descriptos y analizados en el Capitulo
5. En este Anexo 2 se presentan los resultados obtenidos al referir las
abundancias y biomasas por biomasa de macrofita.

Resultados

Relacion entre la complejidad de arquitectura de las macrofitas y los

parametros estructurales de los invertebrados asociados

Las densidades de macroinvertebrados (N/g) presentaron diferencias
entre las especies de macrofitas (Fss5 = 8,635 y p < 0,001) y entre los
muestreos (Fos5 = 10,135y p < 0,001) (ANOVA de dos factores, interaccion no
significativa) (Figura A2.1). Los contrastes a posteriori de Tukey revelaron que
la abundancia de invertebrados en febrero y abril fue significativamente mayor
a la de diciembre (p<0,05), y que las abundancias en Egeriay Stuckenia fueron

significativamente menores a las de Ceratophyllumy Elodea (p < 0,05).
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macroinvertebrados, se encontré una correlacion positiva significativa entre la
densidad y la dimension fractal (R = 0,464 y p < 0,001) (Figura A2.2).
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Figura A2.2. Relacion entre la densidad de macroinvertebrados (N/g) y la DF 7X para

las especies de macrofitas muestreadas en el arroyo Las Flores.

El ANOVA de dos factores encontr6 diferencias significativas para las

biomasas de macroinvertebrados entre especies de macrofitas (Fss4 = 7,098 y

p < 0,001) pero no entre muestreos (Fos4 = 2,226 y p = 0,118) (interaccion no

significativa) (Figura A2.3). Los subgrupos homogéneos de Tukey mostraron

que la biomasa de invertebrados fue significativamente mayor en Elodea que

en Egeriay Stuckenia (p < 0,05).
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Por otro lado, no se encontr6 una correlacion positiva significativa entre

la biomasa de macroinvertebrados (g/g) y la DF 7X (R = 0,197 y p = 0,143).

La abundancia de colectores/recolectores correlacioné con la DF 7X (R
=0,528 y p < 0,001) (Figura A2.4).
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Figura A2.4. Relacion entre la densidad de individuos (N/g) y la DF 7X para el

principal grupo funcional de macroinvertebrados encontrado.

Algas epifitas

La comunidad de algas asociada a las macrdfitas incluyd 40 taxa (Tabla

A2.1).

150



Taxon Ceratophyllum Egeria Elodea Stuckenia  Todas las

macrofitas
Bacillariophyceae
Amphora minutissima 24084 8675 12777 19405 16235
(£61146) (£22790) (£27457) (£45896) (+6850)
Biddulphia sp. 1045 1722 4919 4118 2951
(£1765) (+4232) (x11037) (x16099) (+1860)
Cocconeis sp. 117291 205558 406746 389121 279679
(x126738) (x237154)  (+x456695) (+364583) (+141406)
Cyclotella meneghiniana 1071 3029 5786 22227 8028
(£1259) (+4334) (£7347) (£84209) (+9661)
Cymbella sp. 6622 16918 59722 15556 24705
(£7668) (x27003) (£55658) (x11726) (+23787)
Eunotia sp. 5991 12521 23747 8091 12588
(£6908) (£33942) (£35034) (x19428) (x7922)
Fragilaria sp. 1 62415 56798 276798 117603 128403
(£101783) (£58111) (£58111) (£191512) (+102664)
Fragilaria sp. 2 8013 11211 44327 25183 22183
(£10824) (x11111) (x38151) (£34680) (+16538)
Fragilaria sp. 3 343 359 628 188 379
(x470) (£554) (£1352) (£394) (+183)
Gomphonema affina 8952 11021 33956 6647 15144
(£14600) (£27861) (£37514) (£14082) (+12668)
Gomphonema acuminatum 156 (+242) 363 (x866) 307 (+897) 95 (+402) 230 (+126)
Gomphonema parvulum 23595 109217 234411 61821 107261
(£28728) (£238995)  (+247481) (£75502) (¥91716)
Gomphonema sp. 51960 90658 426895 112891 170601
(£58940) (£89094) (£573606) (£178998) (x172708)
Gyrosigma sp. 247 160 238 14 165
(+626) (£449) (£982) (£60) (+108)
Melosira varians 10924 60438 253158 345205 167431
(£15173) (£100838)  (+507376) (£737721) (+165433)
Navicula peregrina 112 448 1249 518 582
(+266) (£797) (£3309) (£1566) (+479)
Navicula sp. 1 281788 93564 448589 83821 226940
(x452761) (x209970)  (¥616773) (+86892) (+173598)
Navicula sp. 2 579 1838 5464 4971 3213
(£1237) (£3589) (£9304) (£1237) (x2379)
Navicula sp. 3 285 210 404 3222 1030
(£374) (£360) (+1666) (x11522) (+1463)
Neidium sp. 26 39 - 4100 1041
(£90) (£163) (x17397) (+x2040)
Nitzschia amphibia 55672 223358 863113 153684 323957
(£47742) (£304466) (+1033174) (£139440) (£365959)
Nitzschia lacunarum/commutata 2399 435 3532 2125 2123
(£7387) (+887) (£6950) (£4299) (x1279)
Nitzschia paleacea 4466 1843 14454 6515 6819
(£9294) (+2684) (£19896) (x13025) (+5437)
Nitzschia sp. 193 195 587 306 320
(£364) (£458) (£1479) (£1049) (+186)
Pinnularia sp. 2744 2040 17640 3085 6377
(£3490) (£1895) (£24958) (£5260) (x7521)
Rhoicosphenia sp. 831 936 6788 653 2302
(£1160) (+x2093) (x14671) (£1168) (+2993)
Surirella sp. 1 679 507 820 702 677
(£800) (£681) (£1214) (£1784) (x129)
Surirella sp. 2 539 213 818 - 392
(£1283) (+477) (£2768) (£360)
Terpsinoe sp. 233 1414 537 275 615
(£545) (£4975) (x1270) (£1113) (x549)
Chlorophyta
Bulbochaete sp. - 125 (£530) 45 (¥184) - 42 (+59)
Chroococcus sp. 117 392 1774 1020 826
(£151) (£708) (+2629) (+2095) (x737)
Cosmarium sp. 22 161 666 250 275
(£76) (+468) (£1805) (£676) (*277)
Cladophora sp. 1314 13131 8784 2703 6483
(£990) (x21901) (x10119) (£3968) (+5492)
Closterium sp. 975 1279 1476 1004 1183
(£1130) (£1989) (£2511) (£1333) (+238)
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Gomphosphaeria sp. - 97 314 - 103

(£309) (£1295) (x148)
Scenedesmus sp. - 56 (+238) 192 (£790) 67 (+286) 79 (+81)
Spirogyra sp. 2816 926 17760 914 5604
(£5281) (x1842) (x45298) (x1786) (+8153)
Stigeoclonium sp. 8710 4876 18943 5256 9446
(x20626) (£9421) (x34314) (x11809) (+6562)
Zygnema sp. 1996 3013 37534 6602 12286
(£2306) (£3941) (£53020) (x10912) (+16947)
Cyanobacteria
Oscillatoria sp. 11526 2046 11899 6078 7887
(£22254) (£3345) (x21274) (£8590) (+4716)
Todos los taxa 745225 1012205 3487463 1463025 1708844

(#692733)  (+635789) (+2114476) (+1618441) (+1779719)

Tabla A2.1. Promedio de las densidades de algas (N/g) por especie de macréfita para

las tres ocasiones de muestreo. + desvio estandar.

Las densidades de algas presentaron diferencias entre las especies de
macréfitas (Fss4 = 9,973 y p < 0,001) y entre los muestreos (F254 = 10,550 y p <
0,001) (ANOVA de dos factores, interaccion no significativa). De acuerdo con el
analisis de subgrupos homogéneos de Tukey, las macrofitas podrian ordenarse
de acuerdo a su abundancia de algas epifitas de la siguiente manera:
Ceratophyllum = Egeria = Stuckenia < Elodea (p < 0,05) (Figura A2.5).
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Figura A2.5. Densidad promedio de algas (N/g) por especie de macrofita y muestreo.
Las barras indican el desvio estandar.

Se observaron diferencias estadisticamente significativas en la Cl-a entre
especies (Fzs4 = 9,077 y p < 0,001) y entre muestreos (Foss = 17,301 y p <
0,001) (ANOVA de dos factores, interaccion no significativa), siendo mayor en
Elodea que en el resto de las macréfitas. Los subgrupos homogéneos de Tukey

permitieron ordenar a los muestreos de la siguiente manera: febrero < abril =
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diciembre (p < 0,05) (Figura A2.6). Respecto el peso organico seco, el mismo
también difirié entre especies (Fs54 = 13,623 y p < 0,001) y entre muestreos
(F254 = 10,870 y p < 0,001), siendo significativamente menor en febrero que en
diciembre y abril (p < 0,05), y significativamente mayor en Elodea (p < 0,05)
(Figura A2.7).
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Figura A2.6. Biomasa promedio de algas epifitas (mg Cl-a/g) por especie de macréfita

y muestreo. Las barras indican el desvio estandar.
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Figura A2.7. Biomasa promedio de perifiton (mg POS/g) por muestreo y por especie
de macrdfita. Las barras indican el desvio estandar.

No se encontraron correlaciones significativas de la dimensién fractal 7X
con la densidad de algas (R = - 0,093 y p = 0,461), la biomasa de algas (R =

0,198 y p = 0,114), o la biomasa de perifiton (R = 0,165y p = 0,190).

La DF 220X correlacion6 significativamente con la biomasa del biofilm
expresada como POS (R = 0,526 y p < 0,001) o Cl-a (R = 0,380 y p = 0,002)
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(Figura A2.8). Sin embargo, la densidad de algas no se encontré relacionada
significativamente con la DF 220X (R = 0,201 y P = 0,109).
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Figura A2.8. Biomasa de algas (ug Cl-a/g) y biomasa de perifiton (g POS/g) en funcién
de la dimensién fractal 220X de la macrdfita.

Relaciones entre los parametros de las comunidades de invertebrados y algas

La densidad de (N/g) no
significativamente con la densidad de algas (N/g) (R = - 0,086 y p = 0,494), ni

macroinvertebrados correlaciond

con la biomasa de biofilm expresada como Cl-a (ug/g) (R =0,047 y p =0,710) 0
POS (g/g) (R=0,142y p = 0,261).

La biomasa de macroinvertebrados (g/g) correlacioné significativamente

con el POS (g/g) (R = 0,364 y p < 0,001), con la Cl-a (ug/g) (R =0,317y p <
0,001) y con la densidad de algas (N/g) (R = 0,355y p = 0,004) (Figura A2.9).
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Discusion

Las densidades de invertebrados y algas mostraron practicamente las
mismas diferencias entre especies de macroéfita y entre muestreos, al referir las
abundancias por biomasa o area de macréfita. Lo mismo puede decirse para
las relaciones observadas de las densidades y biomasas con las DF 7X y
220X.

Solo en dos oportunidades las variables relativizadas por area o por
biomasa de macrdéfita arrojaron resultados diferentes. La biomasa de algas
cuantificada por la Cl-a relativizada por area de macrofita correlacion6
significativamente con la DF 7X (R = 0,246 y p = 0,048), pero no ocurrié lo
mismo al referirla por biomasa de macrofita. Por otro lado, la densidad de
macroinvertebrados sélo correlaciond con la densidad de algas al referir ambas
variables al area de la planta (R = - 0,249 y p = 0,045). En ambos casos la
significacion estadistica fue cercana al limite del 5 %, y las diferencias entre
estimadores podrian atribuirse a una mayor sensibilidad de las variables
referidas al &rea de la macrofita para detectar diferencias entre tratamientos.

156



Anexo 3

A lo largo de esta tesis se ha mencionado que el espacio disponible
determina directamente a la abundancia y afecta positivamente a la riqueza
(Williams 1964, Connor & MacCoy 1979), por lo que el area y la forma de la
macrofita deberian estudiarse independientemente (Taniguchi et al. 2003). Si
bien se suele trabajar con abundancias absolutas o densidades referidas a la
biomasa de macrdfita, algunos autores han encontrado que la relacién area-
peso seco (A/PS) difiere entre especies de macrdfitas (Sher-Kaul et al. 1995).
Referir la densidad al area de la macrofita seria necesario para estudiar
apropiadamente el efecto de la forma sobre los invertebrados. En esta tesis se
trabaj6 con densidades referidas a la biomasa y densidades referidas al area
de la macroéfita. Segun lo encontrado en el Capitulo 5, no existirian diferencias
en la A/PS entre las macrofitas sumergidas estudiadas en el arroyo Las Flores,
por lo que seria igualmente valido trabajar con densidades referidas al &rea o0 a
la biomasa de las macrofitas. Por esta razon las conclusiones obtenidas a partir
de ambos tipos de densidad fueron las mismas para los muestreos del
Capitulo 5 y para los experimentos del Capitulo 6. En este Anexo 3 se
presentan los resultados de los experimentos del Capitulo 6 para las
abundancia y biomasa de invertebrados y algas relativizadas por la biomasa de

las macroéfitas.

Resultados

Experimentos de seleccion activa de habitat realizados en el laboratorio
Experimento 2: Seleccion entre Egeria y Elodea

No se encontraron diferencias entre Egeria y Elodea en cuanto a la
biomasa de algas (Cl-a: F14 = 4,972 y p = 0,090), pero la biomasa de perifiton
fue mayor en Elodea (POS: F14 = 30,999 y p = 0,005) (Figura A3.1).
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Figura A3.1. Promedio de la biomasa de algas (ug Cl-a/g) y de perifiton (g POS/g) por
especie de macrdfita. Las barras indican el desvio estandar.

Al final del experimento la abundancia de anfipodos fue
significativamente mayor sobre Elodea que sobre Egeria (F14 = 9,667 y p =
0,036) (Figura A3.2).
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Figura A3.2. Densidad promedio de anfipodos (N/g) por especie de macrdfita. Las
barras indican el desvio estandar.
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Experimento 3: Seleccion entre Elodea intacta y Elodea recortada

La biomasa de perifiton no difirié significativamente entre tratamientos
(Cl-a: F14=0,118y p =0,749; POS: F14=1,409 y p = 0,301).

Se encontr6 una mayor densidad de anfipodos sobre Elodea recortada

que sobre Elodea intacta (ANOVA: Fi4 = 20,974 y p = 0,010; U de Mann-
Whitney: p = 0,05) (Figura A3.3).
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Figura A3.3. Densidad promedio de anfipodos (N/g) por tratamiento. Las barras
indican el desvio estandar.
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Experimentos realizados en el arroyo Las Flores

Experimento 2: Cambios en la complejidad de Elodea afectan la densidad
de invertebrados

Algas

La Cl-a no mostré diferencias significativas entre tratamientos ni al inicio
(F16 = 0,062 y p = 0,811) ni al final del experimento (F1s = 0,011 y p = 0,921).
El POS mostrd diferencias significativas entre tratamientos sélo al inicio del
experimento (F1s = 6,052 y p = 0,049), siendo los valores promedio bajos
comparados con los registrados en los muestreos (Elodea recortada: 0,10 *
0,01 g/g y Elodea intacta: 0,0837 + 0,0002 g/g; Promedio + desvio estandar).

Invertebrados

La densidad de macroinvertebrados no mostr6 diferencias significativas
entre tratamientos (F1¢ = 2,371 y p = 0,175), pero correlaciond positivamente
con la DF 7X al final del experimento (R = 0,871 y p = 0,005) (Figura A3.4). La
biomasa de macroinvertebrados no fue afectada por el tratamiento (Elodea
intacta = 0,4 £ 0,4 g/g, Elodea recortada = 0,5 + 0,7 g/g; Promedio + desvio
estandar ) ni correlacioné con la DF 7X (R =0,582 y p = 0,170), la Cl-a (R = -
0,423y p =0,345)0el POS (R=-0,444y p =0,318).
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Figura A3.4. Densidad de macroinvertebrados (N/g) por tratamiento en funcién de la
DF 7X al finalizar el experimento.

Experimento 3: La densidad de invertebrados de Egeria y Elodea es
afectada positivamente por la complejidad de la arquitectura pero no por
el riesgo de depredacion

Al inicio no hubo diferencias significativas entre macrofitas en cuanto a la
Cl-a (F16=0,516y p =0,499) y el POS (F16=3,771 y p = 0,100); sin embargo,
al finalizar el experimento la biomasa de algas y de perifiton fueron
significativamente mayor en Elodea que en Egeria (Cl-a: F13 = 14,356 y p =
0,028 y POS: F13=22,286y p = 0,018) (Figura A3.5).
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Figura A3.5. Promedio de la biomasa de algas (ug Cl-a/g) y de perifiton (g POS/g) por

especie al finalizar el experimento. Las barras indican el desvio estandar.
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No se encontraron diferencias significativas entre tratamientos para la
variable densidad de macroinvertebrados (ESPECIE: F13 = 4,499 y p = 0,124;
DEPREDACION: F; 3 = 0,588 y p = 0,499) (ANOVA de dos factores, interaccion
no significativa) (Figura A3.6).
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Figura A3.6. Densidad promedio de macroinvertebrados (N/g) por especie de
macrofitas y por nivel de depredacion. Las barras indican el desvio estandar.

Los ANOVA de los factores especie y nivel de depredacién para las
densidades de los principales taxa, s6lo encontraron diferencias para el factor
especie en Ephemeroptera (F112 = 12,238 y p = 0,004), Odonata (Fy 12 = 18,861
y p = 0,001), y Diptera (F112 = 16,808 y p = 0,001) (interacciones no
significativas) (Figura A3.7).
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Hubo una correlacién positiva significativa entre la DF 7X y la densidad
de macroinvertebrados (R = 0,726 y p = 0,001) (Figura A3.8).
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Figura A3.8. Densidad de macroinvertebrados (N/g) en funcién de la DF 7X.
Discusidn

En los experimentos de seleccidbn activa y el experimento de
colonizacion Elodea intacta vs. Elodea recortada del arroyo Las Flores, se
obtuvieron idénticas conclusiones al expresar las densidades de invertebrados
y algas por biomasa o area de macrdéfita. So6lo en el experimento de
colonizacion Egeria vs. Elodea hubo algunas diferencias en los resultados al
relativizar la abundancia de invertebrados por biomasa de macroéfita. En
particular, no pudieron encontrarse las diferencias entre tratamientos para el
factor depredacién senaladas en el Capitulo 6. Esto podria deberse a una
mayor sensibilidad de las variables referidas al area de la macréfita para
detectar diferencias entre tratamientos.
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