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1. Resumen

La comunidad perifitica cumple un rol fundamental en los sistemas loticos de bajo orden, siendo
en gran medida responsable del subsidio energético de la trama trofica.

Mediante un abordaje experimental in situ, el presente estudio buscé determinar el efecto de la
disponibilidad de luz, la concentracion de nutrientes y la presién de consumo por grandes
depredadores, asi como sus interacciones, sobre la produccién perifitica, en el Arroyo Chal Chal
(Florida) de tercer orden. Se desarrollé un disefio totalmente factorial que consistié en la puesta
de sustratos para su colonizacion por perifiton ante dos niveles contrastantes para cada factor
experimental (luz, nutrientes, presidon de consumo).

De acuerdo a los resultados obtenidos, los niveles de atenuacién luminica caracteristicos de zonas
con vegetacion riparia establecieron una disminucion de la produccion perifitica en un 50%. Por
otro lado, el libre acceso de consumidores de mayor tamafio determind una mayor produccion
perifitica, asi como una reduccién del nimero medio de grupos de macroinvertebrados presentes
y de su abundancia, lo que da sustento a la existencia de mecanismos descendentes indirectos en
cascada troéfica. Asimismo se establecié una interaccidn positiva entre los factores luz y presion de
consumo, de modo que una mayor intensidad de luz en los dispositivos experimentales, implicé un
aumento diferencial en la presion de consumo sobre los macroinvertebrados y una tendencia
hacia la mayor biomasa perifitica, lo que evidencia la presencia de efectos descendentes en
cascada trofica. Por ultimo, el tratamiento enriquecido con nutrientes (N y P) no se tradujo en
diferencias apreciables de la producciéon perifitica, lo que es asignado a problemas de ajuste
metodolégico.

Podemos concluir que la intensidad de luz es un factor de suma importancia en la determinacién
de la produccion perifitica en arroyos subtropicales de bajo orden, tanto por efectos ascendentes,
como por la modulacién de las relaciones tréficas que establecen efectos descendentes en
cascada trofica. En consecuencia, es esperable que las actividades antrépicas realizadas en el
territorio, que modifiquen la disponibilidad de la luz en los sistemas acuaticos (ej. plantacion o tala
del monte riberefio), sean capaces de generar cambios significativos sobre la productividad
primaria perifitica y sobre la presién de consumo, y por lo tanto, sobre la trama tréfica del
ecosistema acuatico. Estudios que profundicen en esta tematica cobran gran importancia en la
busqueda de estrategias para el apropiado manejo de los sistemas acuaticos.

Palabras claves: autdtrofo, perifiton, sistema Idtico, vegetacion riparia, presion de consumo, mecanismos
compensatorios, cascada trdfica, isétopos estables.
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2. Introduccion

2.1. Produccion primaria perifitica en arroyos de bajo orden

El subsidio energético de la trama tréfica en un sistema |ético puede ser de origen aldctono,
mediante el ingreso de materia orgdnica externa al curso de agua, o autdctono, donde los
autétrofos dentro del sistema satisfacen la demandas energéticas de los niveles tréficos
superiores (Minshall, 1978). Mediante el uso de isotopos estables en sistemas tropicales, estudios
recientes han confirmado la importancia de la produccién autéctona en el sostén del ecosistema,
de manera que aun en casos de alto ingreso de material de origen aldctono, el perifiton ha
representado la fraccién mas importante en términos de alimento efectivamente asimilado por la
biota (Mantel et al., 2004; Brito et al., 2006; Lau et al., 2009; Kobayashi et al., 2011, Gonzalez-
Bergonzoni in prep). Adicionalmente, en ecosistemas fluviales donde predomina la vegetacion
riparia perennifolia, de bajo porte y crecimiento lento, como es el caso de los montes riberefios de
nuestra regién (Carrere, 1990), o en arroyos localizados en sitios con predominancia de pastizales,
la produccién primaria autdctona por el perifiton podria contribuir sustancialmente al soporte

energético de la trama trofica (Cushing & Wolf, 1984; Biggs, 2000).

Establecido sobre cualquier tipo de sustrato, el perifiton conforma el “biofilm”, el cual se
encuentra compuesto mayormente por microalgas y cianobacterias (Biggs, 2000) y también por
organismos heterdétrofos como bacterias, hongos, protozoarios y metazoarios (Kalff, 2002;
Lampert & Sommer, 2007). En términos de productividad primaria, definida como la tasa de
produccién de biomasa por organismos autétrofos por unidad de area (Begon et al., 2006), la
comunidad perifitica es de marcada importancia en los sistemas |6ticos de bajo orden (Minshall,
1978; Biggs, 1996). La comunidad perifitica cumple un rol central como soporte energético
ecosistémico, ya que su elevada productividad le permite sostener una comunidad de herbivoros
de entre 10 y 20 veces mayor biomasa que la suya (Mclntire, 1973; Gregory, 1980; Sumner &
Mclintire, 1982). Vale destacar que el perifiton, por su falta de lignina y otras estructuras vegetales
de dificil digestion, puede ser un recurso mads accesible que las plantas vasculares para los
organismos herbivoros (Boland et al. 2008). Ademas, representa un alimento de mayor calidad
que los detritus debido a la menor relacion C:N (Cummins & Klug, 1979; Hauer & Lamberti, 2007).
De este modo, la comunidad perifitica constituye la principal fuente de alimento para muchas

especies de invertebrados y peces en arroyos.
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2.2. Factores determinantes del desarrollo perifitico en arroyos

La productividad primaria perifitica se sitla en la base de la trama tréfica y depende mayormente
de factores como la concentracién de nutrientes, la disponibilidad de luz y la presién de consumo
(Allan & Castillo, 2007) (Figura 1). Los organismos dentro de una comunidad se vinculan a través
de una red de interacciones, entre las que se destacan aquellas de naturaleza tréfica (Lampert &
Sommer, 2007). Las redes troficas implican relaciones de consumo entre los organismos que
componen a la comunidad, mediante las cuales la energia es transferida. La dindmica trdéfica se
encuentra sujeta a dos controles concomitantes y de intensidad variable: el control ascendente y
el descendente. Se le denomina control ascendente (en inglés “bottom up”) al dado por la
disponibilidad de recursos, mientras que el control descendente (en inglés “top down”), es aquel
ejercido por la presion de consumo por parte de un nivel trofico superior sobre uno inferior

(Begon et al., 2006; Allan & Castillo, 2007).

Controles ascendentes

En los sistemas acudticos con bajo impacto antrdpico, la demanda bioldgica por nitrégeno vy
fosforo (N y P) es generalmente mayor que su disponibilidad; como consecuencia estos elementos
frecuentemente limitan la productividad primaria (Allan & Castillo, 2007) (Figura 1). Sin embargo,
las actividades humanas han alterado profundamente la dinamica del N y P, aumentando su
disponibilidad en aguas superficiales, fendomeno denominado “eutrofizacidon antrépica” (Vitousek
et al., 1997; Carpenter et al., 1998). Particularmente la expansion e intensificacidn de la agricultura
es ampliamente reconocida como una de las alteraciones de mayor significancia sobre el ambiente
a nivel del globo (Costanza et al., 1997; Bechmann & Ulén, 2011). Aproximadamente el 30% de los
suelos a nivel mundial son actualmente destinados a la agricultura, actividad que se relaciona de
forma directa con el nivel de nutrientes y sedimentos en los sistemas acuaticos contenidos en las
cuencas de drenaje (Allan et al., 1997; Strayer et al., 2003; Moss, 2008). Concretamente en
Uruguay, la agricultura se encuentra en un proceso de marcada intensificacion desde hace poco

mas de una década (MGAP, 2012).
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El mencionado aumento de la concentracion de particulas en suspension y disueltas derivado de
varias actividades productivas en la cuenca (dado por una mayor erosidn, asi como por una
disminucion o pérdida de la zona riparia), provoca ademds cambios en la transparencia del agua
(Sharpley et al., 2001). La disponibilidad de luz también influencia tanto la composicién como la
biomasa y productividad perifitica, existiendo marcadas diferencias en la respuesta a la irradiancia
entre los distintos grupos de organismos componentes del perifiton (Hill, 1996). La luz constituye
un factor limitante de gran importancia en arroyos con densa cobertura de vegetacién riparia
(Figura 1). Esto ha sido evidenciado en estudios en los que se ha observado un aumento en la
produccién perifitica posterior a la poda de la vegetacién riparia, debido a un mayor ingreso de luz
al curso de agua (Allan et al., 2007). Por el contrario, la forestacion (cultivo de arboles en sitios
donde no los habia previamente) sobre las margenes de los arroyos puede disminuir el ingreso de

luz, provocando efectos opuestos.

La velocidad de corriente es otro factor estructurador de las comunidades perifitica y de
macroinvertebrados en los sistemas loticos (Fisher & Grimm, 1988; Grimm & Fisher, 1989; Kohler
et al., 2012) (Figura 1). Dentro de la comunidad perifitica, las diatomeas, por sobre las clorofitas
filamentosas y las matas de cianobacterias, han mostrado ser las mas resistentes al efecto de la
velocidad de corriente (Grimm & Fisher, 1989). Asimismo, la recuperaciéon de la comunidad
béntica, sin inmigracion de zonas aledanas, es generalmente rdpida, fendmeno probablemente
asociado a la presencia de parches fisicos, que actian como refugio ante altas velocidades de
corriente y que facilitan dicha recuperacion (Hildrew et al. 1991; Lancaster & Hildrew, 1993). Sin
embargo, esta resistencia declina en general con el aumento en la magnitud del disturbio, en
especial frente a eventos lo suficientemente intensos como para mover sustratos (Grimm &
Fisher, 1989). Por lo que es altamente recomendado contar con el contexto hidrolégico del sitio

cuando se reportan datos asociados a la comunidad perifitica (Biggs & Close, 1989).
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Control descendente

Mecanismos descendentes indirectos en cascada han sido evidenciados, por ejemplo, en el Arroyo
Sutton (Nueva Zelanda), donde un fuerte control sobre los invertebrados herbivoros, debido a la
depredacion por la trucha marrén (Salmo trutta) resultd en el aumento de la produccion perifitica
(Huryn, 1997). De modo que la cascada tréfica tipicamente viene dada por un efecto descendente
regulado por un depredador tope (ej. peces), que reduce la abundancia de su presa (ej.
macroinvertebrados), de manera que beneficia indirectamente al nivel tréfico contiguo inferior (ej.
perifiton) (Carpenter et al. 1997). Por otro lado Mcintosh (2004) no encontré diferencias
significativas en términos de produccion ante la presencia de peces, mientras que los cambios
observados se vincularon a la distribucién de la calidad de parches de perifiton.

Por lo tanto, los organismos consumidores pueden impactar la comunidad perifitica reduciendo su
biomasa, alterando la composicion de sus ensambles, o por el contrario, estimulando su
crecimiento por medio de la remocién de células muertas y el reciclado de nutrientes (Feminella &
Hawkins, 1995; Steinman, 1996). Si bien en arroyos templados la mayoria de los
macroinvertebrados acuaticos (insectos, moluscos y crustdceos) y algunas especies de peces se
alimentan de perifiton (ej. gobios, bagres) al menos en alguna parte de su vida (Lamberti, 1996),
tipicamente se considera que los organismos que mas contribuyen a la herbivoria sobre el

perifiton en estos sistemas son los macroinvertebrados (Lamberti & Moore, 1984) (Figura 1).

En los sistemas léticos subtropicales la comunidad ictica se caracteriza por ser muy diversa
taxondmica y funcionalmente, con dominancia de pequefios peces en términos de abundancia, la
ocurrencia de redundancia funcional y un alto grado de omnivoria (Gonzalez-Bergonzoni et al.,
2012; Teixeira-de Mello et al., 2012) (Figura 1). Vale destacar que el consumo generalizado de
items basales (como perifiton y plantas) por parte de los peces puede ejercer una fuerte
regulacién directa sobre este nivel tréfico, lo que se denomina “mecanismo compensatorio”
(sensu Pace et al., 1999), pudiendo reducir o eliminar los controles descendentes en cascada

troéfica.
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subtropical

Corriente

Figura 1. Controles ascendentes (nutrientes, luz y corriente) vy
descendentes (presion de consumo) sobre la comunidad perifitica en
arroyos subtropicales de bajo orden. (Esquema realizado por Guillermo
Goyenola).

En los sistemas acuaticos la luz ha sido ampliamente vinculada a la produccién primaria y al
control ascendente. Sin embargo, también se encuentra estrechamente ligada a la presion de
consumo (control descendente) por su influencia sobre la depredacion dependiente de la visién
(Aksnes & Giske, 1993). La claridad del agua y por ende su potencial efecto sobre los depredadores
visuales (Aksnes & Giske, 1993), se encuentra sujeta tanto a la variabilidad de las condiciones
meteoroldgicas (ej.: nubosidad) cuya influencia puede durar de minutos a semanas, como a
efectos de la escorrentia, de fendmenos de eutrofizacion antrépica, o del ya mencionado
sombreado. Dicho impacto sobre los depredadores dependientes de la visidon estaria mediado por
la disminucién de la distancia de reaccion (Vinyard & O’Brien, 1976; Gregory & Northcote, 1993;
Utne, 1997), definida como la distancia entre el punto donde el pez reacciona y el punto donde se

encuentra la presa (Vinyard & O’Brien, 1976).
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En los sistemas |6ticos de nuestra region, la comunidad de consumidores de perifiton se encuentra
también conformada por macroinvertebrados herbivoros de gran tamafio, dentro de los que se
destacan caracoles de gran porte, como los cominmente denominados “caracoles manzana”
(familia de los Ampuldridos, género Pomacea) (Cowie, 2002; Scarabino, 2004; Hayes et al. 2012).
Calvo (2013), mediante un estudio en el curso del arroyo Chal Chal (Florida, Uruguay), obtuvo
evidencia que sugiere la ocurrencia de interaccion directa por competencia entre Pomacea
canaliculata y un pez omnivoro-herbivoro (Rineloricaria sp.), ambos procedentes del mismo
habitat y consumidores de perifiton. Esta clase de interacciones puede establecer consecuencias
indirectas sobre otros componentes comunitarios, como los productores primarios vy

consumidores de menor tamafio (Calvo, 2013).

3. Objetivo e hipotesis

Objetivo General
Determinar experimentalmente el efecto de la disponibilidad de nutrientes, de luz y de la presién
de consumo, asi como la interaccién entre estos factores, sobre la produccidn perifitica en un

arroyo subtropical de bajo orden.

3.1. Hipotesis 1

Supuesto: La disponibilidad de luz constituye un recurso limitante para la produccién perifitica.

Prediccion: Condiciones experimentales de mayor disponibilidad de luz determinaran una mayor

biomasa perifitica que condiciones de atenuacidn artificial de luz.

3.2. Hipotesis 2
Supuesto: La comunidad perifitica se encuentra limitada por nitrégeno y fésforo en arroyos con bajo

impacto antropico.
Prediccion: Los tratamientos experimentales que involucran enriquecimiento de nutrientes

determinaran una mayor biomasa perifitica que los tratamientos sujetos a una menor

disponibilidad de dichos recursos.
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3.3. Hipdtesis 3
Supuesto: La inclusién generalizada de items basales en la dieta de los macroinvertebrados y peces
presentes en los arroyos subtropicales de bajo orden establece mecanismos directos de control de

la biomasa perifitica, pudiendo reducir los efectos descendentes indirectos en cascada troéfica.

Prediccion 1: El acceso de consumidores de gran tamafio provocara una disminucion en la
abundancia de macroinvertebrados y por propagacion en cascada tréfica un aumento de la
biomasa perifitica (efecto indirecto).

Prediccion 2: La exclusién de los consumidores de mayor tamafio resultard en un aumento en la
abundancia de los macroinvertebrados, lo cual implicard una mayor presién de consumo vy

disminucion de la biomasa perifitica, evidenciandose asi un efecto en cascada (efecto indirecto).

3.4. Hipotesis 4

Supuesto: La intensidad de luz modula la depredacidn sobre los macroinvertebrados por parte de

los peces (i.e. interaccion significativa entre los factores luz y consumo).

Prediccién: Ante condiciones de alta irradiancia, los macroinvertebrados en los tratamientos con
libre acceso de peces estardan sometidos a una presién de consumo mayor que en los tratamientos
con atenuacién de la luz. Esto podrd promover una menor presion de forrajeo por efecto

descendente en cascada tréfica y por lo tanto una mayor biomasa de perifiton.
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4. Metodologia

4.1 Area de estudio

Este experimento se desarrolléd en el arroyo Chal Chal (departamento de Florida, 33°49’31"'S,
56°16’55”W), curso de tercer orden localizado en una cuenca destinada mayoritariamente a la

ganaderia extensiva.

Se contdé con un registro automatizado de alta frecuencia de las condiciones meteoroldgicas,
hidrolégicas y fisico-quimicas, instalado a fines de 2009. Las muestras de agua para analisis de
nutrientes se tomaron en 4 momentos durante el experimento, siendo la duraciéon del mismo de
un mes y medio (desde el 01/02/2012 hasta el 16/03/2012); estas fueron conservadas a -20 °Cy
analizadas de acuerdo a los protocolos establecidos por Valderrama (1981) y APHA (2005). El nivel
de agua fue monitoreado cada 10 minutos durante todo el lapso del experimento (CS450
Submersible Pressure Transducer, CR10X datalogger, Campbell Scientific Ltd.), al igual que las
condiciones meteoroldgicas (HMP45C sonda de temperatura y humedad relativa; RAIN-O-MATIC
PROFESSIONAL, Pronamic; CR10X datalogger, Campbell Scientific Ltd.).

Asimismo en febrero de 2012 se analiz6 la estructura (composicion y abundancia) de las
comunidades que habitan en este sitio siguiendo la metodologia propuesta por Svendsen & Norup
(2005). La comunidad icticola fue muestreada mediante pesca eléctrica en un segmento cerrado
de 50 m, contada e identificada a nivel de especies. Posteriormente los peces se clasificaron en
cuatro grupos tréficos (omnivoros, herbivoros-detritivoros, bentivoros y bentivoros-piscivoros),
segun la clasificacidon propuesta por Masdeu (2011) y Gonzalez-Bergonzoni (2011). Vale mencionar

gue en esta clasificacién la omnivoria contempla el consumo de items basales.
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4.2. Disefo experimental

Los factores determinantes de la produccién perifitica, asi como las interacciones entre ellos, se
analizaron mediante un abordaje experimental donde se controlé disponibilidad de nutrientes (N),
luz (L) y presién de consumo (C), considerando 2 niveles para cada factor y siguiendo un disefio
totalmente factorial. Vale destacar que la realizacién de experimentos in situ permite darle
relevancia a la dinamica natural sistémica (contexto fisicoquimico, dinamica hidrolégica durante el
periodo experimental), ademds de contar con la comunidad de consumidores y abundancias
presentes en el sistema; siendo una aproximacién mas realista que los experimentos de

laboratorio, y mds controlada que los estudios descriptivos de campo.

Se siguid la metodologia planteada por Fairchild et al. (1985), la cual resultdé apropiada para la
temdtica abordada, ha sido ampliamente utilizada, (ej.: Tate, 1990; Maberly, 2002; Stephens,
2012) y ofrece una gran ventaja en términos de su replicaciéon por la disponibilidad de los
materiales necesarios. Se utilizaron sustratos con capacidad de difusién a través de sus paredes
(macetas de arcilla; Figura 2). Se seleccionaron concentraciones de nitrégeno y fésforo semejantes
a las del arroyo donde se realizd el experimento, como representativo de una cuenca con uso poco
intensivo del suelo (arroyo Chal Chal; 80 ug L PO, 3P y 750 pg L™ NOs-N: tratamiento “N-"), ya
las de otro con uso intensivo del suelo en su cuenca, destinada mayoritariamente a la produccidn
lechera-agricultura intensiva (arroyo Puntas del Pantanoso, departamento de Florida; 800 pg L?
PO,3-P y 1.500 pg L™ NO3-N: tratamiento “N+”) (Goyenola et al., 2011). Las soluciones fueron
preparadas en un medio de agar-agar al 3%, con el que se completd el volumen interno de las

macetas (180 ml), dejandolo luego solidificar.

El efecto de la luz fue también analizado en dos niveles contrastantes, de baja (tratamientos “L+")
y alta atenuacidén de la luz (tratamientos “L-”; atenuacién del 80% de la intensidad); condiciones
representativas de arroyos con coberturas riparias contrastantes. Dicha atenuacién luminica se
logré mediante el uso de malla sombra (Figura 2) y fue monitoreada periédicamente durante el

experimento utilizando un sensor quantum esférico LI-193 de la marca Li-Cor.
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Natalie Corrales- Factores determinantes de la produccién perifitica en arroyos de bajo orden

Por ultimo, la presién de consumo se manipuld mediante el control del acceso de grandes
consumidores, dado por una estructura de malla metdlica con aperturas cuadradas de 0,16 cm?
rodeando cada maceta (tratamiento “C-”), a la que se le abrieron 2 areas de 10 cm x 5 cm en los

tratamientos con libre acceso (tratamiento “C+”) (Figura 2).

Figura 2. Sustratos de colonizacion previo a su colocacién. Pueden observarse cuatro
combinaciones de tratamientos montados en el soporte. De izquierda a derecha, niveles: bajos
de luz y presién de consumo (L-C-), bajo de luz y alto de presién de consumo (L-C+), alto de luz 'y
bajo de presién de consumo (L+C-) y altos de luz y presidn de consumo (L+C+). No se identifican
en la figura los tratamientos con alta o baja disponibilidad de nutrientes.

Se dispusieron cinco réplicas de cada uno de los ocho tratamientos sobre un soporte a 20 cm de
profundidad en relacién al nivel de base del arroyo (Figura 3). La distribucidn se realizé al azar

sobre una grilla regular de 5 x 8 (Figura 3).
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Natalie Corrales- Factores determinantes de la produccién perifitica en arroyos de bajo orden

Tratamientos Variables

1 N+C+L+

2 N+C-L+

3 2
0

4 5
o

5

5

7

8

Figura 3. Tratamientos considerados y caracteristicas del disefio factorial. A la izquierda, tabla con los ocho tratamientos donde: “N+”
simboliza alta concentracidn de nutrientes y “N-" baja concentracidén de nutrientes; “C+” son aquellos tratamientos con mayor presion de
consumo mientras que “C-” son los tratamiento con menor presidn; “L+” representa los tratamientos con mayor disponibilidad de luz y “L-"
los tratamientos con el acceso de luz atenuado. Al centro, representacion grafica del disefio experimental con la ubicacién de los
tratamientos y sus respectivas réplicas (r) (esquema realizado por Alfonsina Lopez). A la derecha, fotografia del experimento montado en el
arroyo Chal Chal.

4.3. Toma y procesamiento de muestras

Al finalizar el periodo de incubacion, las muestras de perifiton fueron tomadas por duplicado en
cada maceta mediante el raspado del “biofilm” contenido dentro de un marco pldstico de area
conocida (23,9 cm?). Las muestras se conservaron en oscuridad a y a una temperatura de -20° C,

para la posterior determinacién de la concentracion de clorofila a en laboratorio.

El andlisis de la concentracion de Clorofila a se realizd por el método de extraccidn etandlica en
frio y espectrometria, planteado por Sartory & Grobbelaar (1984) y fue expresado en pg.cm™. La
concentracion de Clorofila a por unidad de area fue considerada indicadora de la biomasa de los

productores primarios.

Adicionalmente, se muestred la comunidad de macroinvertebrados asociada a cada sustrato. Cada
muestra fue tamizada (a través de 212 um y 500 um de tamano de malla) y ambas fracciones
fueron conservadas en alcohol etilico al 70%. La comunidad de macroinvertebrados fue analizada
a través de su conteo con una lupa binocular y mediante el uso de claves regionales se realizé su

clasificacién taxondmica en grandes grupos: quirondmidos, oligoquetos, efemerdpteros,
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gasteropodos, odonatos, ceratopogdnidos, coledpteros, tricopteros, tardigrados, nematodos e

hidras (Brinkhurst & Marchese, 1989; Lopretto & Tell, 1995).

Uno de los 40 sustratos utilizados (macetas), correspondiente al tratamiento N-C+L-, no fue
incluido en el analisis de datos debido a que cambid su posicion durante el experimento,
quedando acostado sobre el soporte (Figura 2), con una cara imposibilitada para la colonizacion

(causa desconocida).

4.4. Analisis estadistico

La comparacién entre tratamientos de las variables biomasa de perifiton (estimada como
concentracion de clorofila a) y abundancia de macroinvertebrados, fue realizada mediante
pruebas ANOVA factoriales de tres vias (factores: luz, nutrientes y abundancia de
macroinvertebrados; con dos niveles cada uno), previa verificacion del cumplimiento de los
supuestos (Zar, 1999). Los datos fueron transformados mediante la funcién (log (x+1)), la que se
considerd particularmente adecuada para conjuntos de datos que contienen valores bajos y ceros
(Quinn & Keough, 2002; Zar, 1999). Asimismo, la deteccion de lo “outliers” se realizé mediante los
criterios planteados por Quinn & Keough (2002). Por otra parte, en los casos donde la prueba de
ANOVA detectd diferencias significativas se realizé analisis post hoc, por medio de la prueba de
comparaciones multiples de Tukey (también conocida como DVS, diferencia verdaderamente

significativa) (Wayne, 1977), caracterizada por ser simple y confiable (Quinn & Kough, 2002).
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5. Resultados

5.1. Condiciones fisicoguimicas

Durante el periodo experimental, las concentraciones de fésforo total (PT) fluctuaron entre 78
Mg Lt y 166 ug LY, y las de nitrégeno total (NT) se encontraron entre 807 ug Lt y 1109 ug L
(Figura 4). En términos de la dindmica hidroldgica, durante dicho periodo se observé que el nivel
del agua oscilé en un rango de 36 cm, a excepcidn de un evento de precipitacion que tuvo lugar el
dia 16 del experimento, cuando el nivel alcanzé 121cm sobre el nivel mas bajo alcanzado en el

periodo (Figura 4). De manera que se dispuso de un mes de colonizacién posterior al pico de flujo.

lun 30 lun 06 lun 13 lun 20 lun 27 lun 05 lun 12 lun 19
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Figura 4. Condiciones fisicoquimicas del arroyo Chal Chal durante el experimento.
(A) Concentraciones de nutrientes (nitrégeno total y fdsforo total) para el lapso
experimental. (B) Dinamica hidroldgica y precipitaciones para el mismo periodo de tiempo
(registro automatizado cada 10 minutos).
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5.2. Resultados experimentales: biomasa de perifiton

La biomasa de perifiton, medida como concentracién de clorofila a, fue significativamente
diferente para los factores presién de consumo y luz (pruebas ANOVA, Tabla 1). Se registré una
concentraciéon media de clorofila a 1,7 veces mayor en los tratamientos expuestos a una mayor
qgue a una menor presion de consumo (Figura 6A, Tabla 1). Asimismo, se registr6 mayor
concentracién de clorofila a en los tratamientos con mayor irradiancia, de manera que fue dos
veces mayor, segun la relacién de las medias de los tratamientos (mayor/menor, irradiancia)
(Figura 6B, Tabla 1). La Figura 6C resume el comportamiento de la variable clorofila a, frente a los
cuatro tratamientos con acceso de consumidores y disponibilidad de luz contrastantes. No se
detectaron diferencias significativas en la produccién primaria entre los tratamientos expuestos a

distintos niveles de nutrientes.

0,8

C+>C- L+>L-

06 | n=38 n=38

04 1

.

0,0

Concentracion clorofila a ug.cm'2

C+ C- L+ L-

08 ¢ Figura 6. Efecto de los factores experimentales
:*_'tu”; sobre la biomasa de perifiton (concentracion de
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5.3. Analisis de la presion de consumo sobre la comunidad perifitica

5.3.1. Comunidad consumidora de perifiton en el sistema

La fauna consumidora de perifiton presente en el arroyo Chal Chal consistié en peces, cangrejos de
agua dulce del género Aegla, camarones de agua dulce (Macrobrachium borellii, Nobili 1896),
caracoles de gran tamafio (ej. Pomacea canaliculata, Lamarck 1822) y macroinvertebrados de

pequeiio porte cuya composicion es analizada en mayor profundidad mas adelante.

La comunidad icticola se compuso, en términos de abundancia, en un 98% de especies
potencialmente consumidoras de perifiton (Figura 5), mientras que en términos de biomasa
estuvo compuesta en un 65% por omnivoros, un 13% de herbivoros-detritivoros, 1% de bentivoros
y un 20% de bentivoros-piscivoros (Figura 5). Vale destacar que los tratamientos de exclusion de
consumidores (C-) no permitian el acceso a los cangrejos, camarones, caracoles de gran tamafio y
a la comunidad icticola en general, a excepcidn de algunos juveniles, asi como tampoco impidié el

acceso a los macroinvertebrados de menor porte.

N2 individuos
Omnivoros
B Herbivoros-detritivoros
M Bentivoros

M Bentivoros-piscivoros

Peso (g)

Omnivoros
M Herbivoros-detritivoros
m Bentivoros

B Bentivoros-piscivoros

Figura 5. Caracterizacion de la comunidad de peces del arroyo Chal Chal, febrero
2012. Grupos troficos en términos de (A) abundancia y (B) de biomasa (g peso
fresco).
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5.3.2 Comunidad consumidora de perifiton en las unidades experimentales

La comunidad de macroinvertebrados de menor porte fue clasificada en: quirondmidos,
oligoquetos, efemerdpteros, Gastropoda sp 1 (forma del caparazoén: trochiforme; tamafo maximo:
ancho del caparazén ~ 1mm), Gastrépoda sp 2 (forma del caparazon: planispiral; tamafio maximo:
ancho del caparazéon ~ 1mm), Gastrépoda sp 3 (forma del caparazén: ovado-conico; tipo Heleobia;
tamafio maximo: altura del caparazén ~ 3mm), odonatos, ceratopogdnidos, coledpteros,
tricopteros, tardigrados, nematodos e hidras (Figura 8). Se asumidé hdbito alimenticio
mayoritariamente herbivoro y herbivoro-detritivoro sobre la base del trabajo realizado en el
mismo sistema por Lépez-Rodriguez (2012).

Se muestrearon 3658 ejemplares en total, siendo el 72% de la comunidad representada por la
suma de los efemerdpteros, oligoquetos y quironémidos (Figura 8). También estos taxones
estuvieron presentes en todas las muestras analizadas, por lo que fueron seleccionados para
profundizar en el analisis de los efectos entre tratamientos.

Esta seccion del andlisis se organiza en dos partes: abundancia total de macroinvertebrados,
numero de grupos de macroinvertebrados y abundancia de los grupos mayoritarios nombrados

anteriormente.

W Gastropoda sp 1

Efemerépteros Gastropoda sp 2
& Gastropoda sp 3
Odonato

W Ceratopogonidos
H Coleopteros

W Tricopteros

Oligoquetos )
40% W Tardigrados
Quironémidos
14% Nemdtodos
W Hydras

Figura 8. Composicion de la comunidad de macroinvertebrados en las unidades experimentales, sin
discriminar por tratamientos. (Izquierda) Abundancias relativas de efemerdpteros en verde, oligoquetos en
amarillo, quirondmidos en violeta y en azul la fraccion del resto de los grupos que integran a la comunidad de
macroinvertebrados. (Derecha) Ampliacion de la fraccion “restante” en los distintos grupos que la componen
(n=38; se elimind un valor “outlier”).
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Tabla 1. Resumen de los resultados de las pruebas de ANOVA de tres vias, siendo los factores: concentracion de nutrientes,
disponibilidad de luz y presién de consumo. El factor concentracién de nutrientes no resultd significativo para ninguna de las variables
respuesta y estd omitido de la Tabla, al igual que las interacciones no significativas. Para cada factor se indicaron los valores de Fy sus
grados de libertad correspondientes. Los niveles de significancia se indicaron: P > 0,05ns; P < 0,05%; P < 0,01**; P < 0,001***,

Factores
., Presién de ., Presion de
Luz Comparacion Consumo Comparacion consumo X Luz
M Clorofila a 8,35 a7 L+>L- 6,16 721" C+>C- 1,88 7.a7)ns
i
(%2, Abundancia de
% Macroinvertebrados 0.85 g37ns 56,36 (7,37 C+<C- 4,48 73n*
®.
. Numero d d
b umero de grupos de 1,92 737N 15,77 (7.97*** C+<C- 0,15 (757NS
(7.37) (7.37) (7.37)

= macroinvertebrados
(D
a Abundancia de
-(% Quironémidos 0,046 (7390 11,83¢7,39™* C+<C- 1,84 (738N
.
(v )
> szli:::c’?;tl:riz 0.06 s 32,18 q.a9™™ Ct<C 643 (739"

Agll.liggzzzitaocsie 0,92 (738)NS 27,96 (7.38*** C+<C- 5,99 (56"

5.3.3. Abundancia total y numero de grupos presentes de macroinvertebrados

Se encontraron diferencias significativas en la abundancia total de macroinvertebrados tanto para
el factor presion de consumo como para la interaccién entre el consumo y la intensidad de luz
(Tabla 1). El efecto de la presion de consumo se vio fuertemente reflejado en la abundancia media
de los macroinvertebrados, de manera que en los tratamientos con mayor presién se contabilizé la
cuarta parte de individuos que en los tratamientos con exclusion de grandes depredadores (Figura
9A). Por otro lado, una interaccién entre la presion de consumo y la intensidad de luz se manifiesta
sobre la abundancia comunitaria (Figura 9B); de manera que una alta intensidad de luz implicé que
el libre acceso de depredadores disminuyera la abundancia de la comunidad a un 17%, mientras

gue una baja intensidad significd una disminucién a una 40%.
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El nimero de grupos presentes también fue afectado de manera significativa y negativa por la
presién de consumo, tal que el nimero promedio de taxa fue de 6 y 7, para alta y baja presion
respectivamente (Tabla 1, Figura 9C). Por otra parte, no se detectaron diferencias significativas ni
a nivel del nimero de grupos presentes, ni de la abundancia total de macroinvertebrados entre los

tratamientos expuestos a distintos niveles de nutrientes, ni a distintas condiciones de luz (Tabla 1).

A B @ +luz
C+<C- C+<C- i -Lluz

300 4 n=38 | n=38

200 A

100 4

o

Abundancia macroinvertebrados totales

C+ C- C+ C-

Figura 9. Efectos sobre la abundancia y el

124€ C+<C- nimero de grupos de macroinvertebrados (A)
@ 10 n=38 Efecto de la presion de consumo sobre la
5 abundancia de macroinvertebrados totales. (B)
& 81 l Efecto de la interaccién presién de consumo x
P l luz sobre la abundancia de macroinvertebrados
-8 61 totales, donde el tridngulo rojo representa la
g N ausencia de luz y el circulo verde su presencia.
E Las letras en negrita refieren al resultado del

andlisis post hoc. (C) Efecto de la presidn de
consumo sobre el numero de grupos de
0 o o macroinvertebrados presentes. Los puntos

simbolizan las medias y las barras el desvio
estandar. Para todos los casos se elimind un
valor “outlier”.

5.3.4. Abundancia de quirondmidos, efemerdpteros y oligoquetos
La abundancia de quirondmidos se vio significativa y negativamente afectada por la presién de
consumo, encontrandose la mitad de individuos que frente a la menor presién de consumo (Tabla

1; Figura 10E).
Tanto la abundancia de efemerdpteros como la de oligoquetos presentaron diferencias
significativas para el factor presiéon de consumo (efecto negativo) y para su interaccién con la

intensidad de luz (Tabla 1). Se observaron abundancias medias 3,6 y 3,8 veces (respectivamente)
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mayores en los tratamientos sometidos a una menor presion de consumo (Figura 10A,C).
Asimismo, tanto los efemerdpteros como los oligoquetos presentaron una abundancia
significativamente mayor en el escenario de menor presidon de consumo vy alta irradiancia (Figuras
10B,D). En esta misma linea, una alta intensidad de luz implicé que el libre acceso de
depredadores disminuyera la abundancia de la comunidad a un 18% y 14% (respectivamente),
mientras que una baja intensidad significé una disminucion a una 50% y 48% (respectivamente).

Sin embargo, los distintos niveles de nutrientes no tuvieron efectos significativos sobre ninguno de

los grupos mayoritarios en términos de sus abundancias.
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6. Discusion

El disefio experimental propuesto permitié contrastar in situ el rol de la disponibilidad de luz y la
exclusién de grandes consumidores sobre la produccion perifitica de un arroyo subtropical de bajo
orden. Por el contrario, el tratamiento enriquecido con nutrientes (N y P) no se tradujo en
diferencias apreciables de la produccién perifitica.

Los niveles de atenuacidon luminica caracteristicos de zonas con vegetacién riparia (-80%),
establecieron una disminucidn de la produccién perifitica en un 50%, dando soporte a la Hipdtesis
1. Por otro lado, el libre acceso de consumidores de mayor tamafio determind una mayor
produccion perifitica (1,7 veces), asi como una reduccién en un 33% para el nimero medio de
grupos de macroinvertebrados y en un 75% para su abundancia, lo que da sustento a la existencia
de mecanismos descendentes indirectos en cascada trofica (Hipotesis 3, prediccidn 2). Asimismo
se establecié una interaccién positiva entre los factores luz y presiéon de consumo, de modo que
una mayor intensidad de luz en los dispositivos experimentales, implicd un aumento diferencial en
la presién de consumo sobre los macroinvertebrados y una tendencia hacia la mayor biomasa
perifitica, lo que es interpretado como una potenciacion del efecto en cascada tréfica (Hipotesis
4). La abundancia de invertebrados en los dispositivos con atenuacién de luz y alta presién de
depredacion no se diferencid significativamente de la abundancia en los dispositivos con menor

presién de depredacion.

6.1. Controles ascendentes y produccidn perifitica

Muchos estudios han abordado la importancia de los nutrientes como factor determinante de la
produccién perifitica (Borchardt, 1996; Hillebrand & Sommer, 1997), asi como la luz (Hill, 1996;
Rosemond et al., 2000). También se ha contrastado el efecto de la disponibilidad de luz con el
nivel de nutrientes en la limitacion del crecimiento perifitico en arroyos (ej. Gregory, 1980; Lowe
et al,. 1986; Hill & Knight, 1988; Mosisch et al., 2001; Lange et al., 2011; Stephens et al., 2012),
existiendo consenso general de que, en condiciones naturales, la limitacién por luz suele ser el
factor mds relevante. Son menos los estudios que han evaluado el efecto de los controles
descendentes sobre la produccién perifitica, mediante experimentos en laboratorio (Lange et al.,
2011; Stephens et al.,, 2012), o su interaccidn con otros factores, como la luz (Gjerlgv &
Richardson, 2010). Sin embargo, la consideracion de los tres factores en un solo abordaje

experimental in situ destaca a este trabajo.
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Sin alcanzar concentraciones toxicas, un aumento en la disponibilidad de nutrientes normalmente
conlleva a un aumento de la productividad perifitica. Sin embargo, en la presente aproximacién no
se encontraron indicios de aumento de produccion vinculado al enriquecimiento, como se habia
planteado en la hipdtesis 2. Por ello suponemos que ocurrio alguna falla en el disefio
experimental. Si bien la metodologia propuesta por Fairchild et al. (1985) ha sido ampliamente
utilizada en experimentos de enriquecimiento, es posible que los sustratos arcillosos elegidos en
este caso presentaran a priori un elevado contenido de nutrientes que enmascararon las
diferencias que generamos entre tratamientos. Por el contrario, podria haberse dado una
interaccidn entre el material que componia a los sustratos de difusién y los nutrientes, resultando
en una interferencia y eventual disminucién de la cantidad efectivamente disponible para el

perifiton.

De repetirse este u otros experimentos similares seria aconsejable realizar pruebas previas que
aseguren el funcionamiento esperado por los dispositivos experimentales. Podria evaluarse su
capacidad de difusién colocando sustratos durante un periodo de tiempo (ej. 1 hora) en agua
destilada dentro de un recipiente cerrado, tomando posteriormente muestras de agua para la
determinacién de su concentracidon (Capps et al.,, 2011). Por otro lado, podrian considerarse
concentraciones mas extremas y modificarse el disefio experimental contemplando un gradiente
de concentraciones de nutrientes; buscando asi detectar en mayor detalle el efecto del aumento

de la disponibilidad de dicho recurso sobre la comunidad perifitica.

6.2. Controles descendentes y produccion perifitica

Si bien en términos de biomasa la comunidad de peces potencialmente consumidora de perifiton
(herbivoros-detritivoros y omnivoros), llegd a un 78% de la biomasa total de peces, la biomasa de
los potenciales consumidores de macroinvertebrados (bentivoros, bentivoros-piscivoros vy
omnivoros), alcanzé el 86% de la comunidad. Si bien desconocemos la identidad de los ejemplares
gue ingresaron y efectivamente se alimentaron de los sustratos colonizados, la mayor biomasa de
peces potencialmente consumidores de invertebrados concuerda con la observacion de un efecto
en cascada, donde una mayor presiéon de consumo co-ocurrid con una menor abundancia de

macroinvertebrados y una mayor produccién perifitica (Hipdtesis 3; prediccién 1 se verificé). En
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este caso, los mecanismos compensatorios asociados a la omnivoria no parecen haber superado

los efectos en cascada tréfica como fuerza estructuradora a nivel comunitario.

Adicionalmente, los consumidores de gran tamafio pueden afectar positivamente a la comunidad
perifitica por interacciones no troficas, al remover por bioturbaciéon los materiales depositados
sobre el sustrato y consumir células muertas (Power, 1990; Flecker, 1992 y 1996; Pringle &
Hamazaki, 1997), disminuyendo la limitacion por luz y aumentando la tasa fotosintética (Hill, 1992;
Flecker et al., 2002). En condiciones de limitacion de nutrientes, algunos consumidores de
perifiton podrian aumentar la produccion de biomasa de dicha comunidad mediante el reciclado
de nutrientes, promoviendo una seleccion de taxa con elevada tasa de division celular (Hill, 1992).
Asimismo, se ha reportado que estos efectos indirectos podrian contrarrestar los efectos
negativos directos, por consumo (Lamberti et al., 1987). Vale destacar que dados los resultados
obtenidos en el presente estudio, dichos efectos positivos irian en la misma direccién que el efecto

en cascada observado.

Ante la exclusion de consumidores de mayor tamafio se observd un aumento en la abundancia de
macroinvertebrados y una disminucién en la produccién perifitica (Hipdtesis 3; prediccion 2, se
verificd). La relativamente baja concentracién de clorofila a registrada pudo deberse a dos
procesos, concomitantes y en la misma direccién: un efecto en cascada trdéfica, debido a la
relajacidn de la presidon de consumo sobre la comunidad de macroinvertebrados, y ausencia de los

efectos positivos por parte de los grandes consumidores mencionados.

6.3. Efecto de la interaccidn entre presion de consumo y disponibilidad de luz

La interaccion entre la irradiancia y la presion de consumo sobre los macroinvertebrados resulté
ser significativa y positiva (Hipotesis 4, se apoya). Sin embargo, para los macroinvertebrados
totales, dicha interaccion si bien fue significativa segun la prueba de ANOVA, no lo fue de acuerdo
al analisis post hoc. Esta aparente contradiccién no es tal, ya que el ANOVA es mas potente que los
test de comparaciones multiples y menos proclive a cometer errores del tipo Il, es decir, a dar

falsos negativos (Zar, 1999).

La luz actué de modulador de las interacciones trdéficas. Por un lado, ante condiciones de menor

presién de depredacién y mayor intensidad de luz, la comunidad de macroinvertebrados se veria
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en el escenario mas favorable, por la accion simultanea de procesos “bottom up” (potenciados, al
promover el desarrollo del perifiton por la mayor luz) y “top-down” (minimizados, al haber menor
ingreso de depredadores a los dispositivos).

Los peces realizan la seleccién de sus items de acuerdo a las caracteristicas que determinen un
mayor o menor grado de visibilidad de las presas potenciales (tamafio, movilidad, contraste y
color) (Gerking, 1994; Scharf et al., 2000). Asimismo, la probabilidad de deteccion de la presa es
proporcional a la distancia de reaccién y los factores que la influencian ademds del tamaiio del
predador (Vinyard & O'Brien, 1976) y las caracteristicas de la presa, son las condiciones fisicas del
ambiente acuatico (intensidad de luz y transparencia del agua) (Vinyard & O'Brien, 1976; Vogel &
Beauchamp, 1999; Mazur & Beauchamp, 2003). Dicha regulacion se manifesté principalmente a
nivel de los efemerdpteros y oligoquetos. Particularmente en la fraccién de efemerépteros,
existen géneros que son buenos nadadores, lo que los hace organismos muy moéviles (Flowers &
De La Rosa, 2010) y potencialmente mas detectables por los peces (aunque dicha movilidad podria
también implicar una mayor tasa de escape (Vinyard & O'Brien, 1976). Los oligoquetos no
presentan un comportamiento tan activo, y sin embargo reflejaron la interaccion, tal vez debido a
su alta abundancia en los dispositivos experimentales. Probablemente, una mayor visibilidad
aportada por un mayor ingreso de luz, en conjunto con una elevada abundancia de estos grupos

(20% efemerdpteros; 40% oligoquetos), los hizo altamente accesibles a los depredadores.

Por otro lado, bajo condiciones de atenuacion luminica se observé menor produccién perifitica y
no se detectaron diferencias estadisticamente significativas sobre las abundancias de
macroinvertebrados totales, efemerdpteros y oligoquetos, a pesar del libre acceso de
consumidores de gran porte al tratamiento respectivo. Vale resaltar que se ha observado a los
peces en el campo entrando a las jaulas e incluso se los ha encontrado dentro, al momento de
retirar los dispositivos experimentales. Sin embargo, el efecto refugio de la atenuacién de la luz

habria sido practicamente equivalente a la exclusion de los depredadores de gran porte.
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6.4. Conclusiones

La aproximacién seleccionada (experimentacion in situ con andlisis de tres factores y sus
interacciones sobre la produccion perifitca) se constituyé en una metodologia novedosa a nivel
regional, donde la comprensidn de la ecologia funcional de los sistemas |6ticos de bajo orden tiene
escaso desarrollo (Arocena et al., 1992; Chalar et al., 2011; Masdeu et al., 2011; Gonzalez-
Bergonzoni et al., 2012; Teixeira-de Mello et al., 2012). Sobre esta base metodoldgica, podemos
concluir que la intensidad de luz es un factor de suma importancia en la determinacion de la
produccién perifitica en arroyos subtropicales de bajo orden, tanto por efectos ascendentes, como
por la modulacion de las relaciones tréficas que establecen efectos descendentes en cascada
tréfica. En consecuencia, es esperable que las actividades antrdpicas realizadas en el territorio que
modifiquen el acceso o propagacion de la luz en los sistemas acuaticos (ej. aforestacion o tala del
monte riberefno, modificacion de la tasa de erosién), sean capaces de generar cambios
significativos sobre la productividad primaria perifitica y, por lo tanto, sobre el soporte energético
de todo el ecosistema acuatico. En un contexto de intensificacién del uso del suelo tanto a nivel
local como mundial, este tipo de estudios puede contribuir a comprender los cambios esperables

en el futuro funcionamiento de estos ecosistemas y contribuir a un manejo apropiado.

7.Perspectivas

Con el fin de ahondar en el trabajo realizado se finalizara el conteo y andlisis de la composicién a
nivel de especies de la comunidad de diatomeas asociada a los sustratos. De manera que se
vinculard mediante analisis multivariado con la presidon de consumo, la disponibilidad de luz y la
disponibilidad de nutrientes. Es posible que si bien no se detectaron diferencias a nivel de Ia
produccién perifitica debido a los niveles de nutrientes suministrados, la comunidad haya

percibido un cambio a nivel de la composicidn de sus ensamblajes.
Por otro lado, la comunidad de macroinvertebrados sera también analizada a nivel de género con

la finalidad de ser clasificada en grupos tréficos y determinar con mayor exactitud su rol como

depredadores de la comunidad perifitica.
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