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1. RESUMEN

Los rios de cabecera (rios de primero o segundo orden) constituyen una parte
significativa de las cuencas hidrograficas y son de vital importancia para la salud de las redes
fluviales. En estos rios ocurre gran parte del procesamiento de materia organica y son fuente
importante de agua, sedimentos y biota para sitios rio abajo. Ademas, son probablemente los
habitats fluviales més heterogéneos. Pese a su importancia, el conocimiento acerca de la
estructura y ensamblaje de las comunidades en rios de cabecera altoandinos es muy escaso y no
se sabe casi nada acerca de su contribucién a la biodiversidad regional en cuencas hidrogréaficas
Andinas. El presente trabajo se llevo a cabo en cuatro cuencas ubicadas dentro de cuatro parques
nacionales de los Andes de Ecuador: Parque Nacional Llanganates, Reserva Ecoldgica Cayambe
Coca, Parque Nacional Sangay y Reserva Ecoldgica Antisana. En cada area y dentro de una
misma cuenca, se seleccionaron de tres a seis rios de cabecera y de dos a cuatro rios de mayor
orden a lo largo de un gradiente altitudinal. Buscamos evaluar la contribucion de los rios de
cabecera a la diversidad regional de macroinvertebrados dentro de una y entre distintas cuencas,
mediante el analisis de la diversidad local y la diversidad de recambio con relacion a variables
ambientales. Nuestros resultados revelaron una alta disimilitud entre las comunidades de rios de
cabecera y rios de mayor orden dentro de las cuatro cuencas estudiadas, ademas, una
contribucion sustancial de los rios de cabecera, en términos de recambio de especies, a la
diversidad regional, posiblemente explicada por procesos ambientales locales bajo el contexto
de “clasificacion de especies” segin la teoria de metacomunidades. Asimismo, nuestros
resultados mostraron, mayor variabilidad ambiental en la cuenca de “Antisana”, debido a la
influencia glaciar y a la configuracion hidrica que presenta. Los resultados obtenidos en este
estudio ayudan a entender como los rios de cabecera contribuyen a la diversidad de las cuencas
hidrograficas, lo cual podria servir para mejorar los planes de conservacién en areas protegidas,
dado el creciente grado de amenaza de las actividades humanas y el cambio climatico sobre los

rios altoandinos.

Palabras clave: cuenca hidrogréafica, diversidad alfa, diversidad beta, diversidad gama,

rio de cabecera.



2. ABSTRACT

Headwater rivers (first or second order rivers) represent a significant part of
hydrographic basins and are of critical importance to keep in good health the river networks. In
these rivers, most of the organic matter processing occurs, providing water, sediments, and biota
for downstream sites. Furthermore, they are probably the most heterogeneous fluvial habitats
on water networks. Despite its importance, the knowledge about the structure and the
assembling of macroinvertebrates communities, present in high-Andean headwaters, is limited,;
and there is no information about its contribution to regional biodiversity in Andean watersheds.
This work was carried out in four basins located within four national parks of the Ecuadorian
Andes: Llanganates National Park, Cayambe Coca Ecological Reserve, Sangay National Park
and Antisana Ecological Reserve. In each area and within the same basin, three to six headwater
rivers and two to four higher-order rivers were selected along an altitudinal gradient. We seek
to evaluate the contribution of headwater rivers to the regional diversity of macroinvertebrates
in within the same basin, but also between different basins, through the analysis of local
diversity and turnover diversity in relation to environmental variables. In the four studied basins,
our results revealed high dissimilarity between headwater rivers communities and higher order
rivers, as well as a substantial contribution of headwater rivers, in terms of species turnover, to
regional diversity, possibly explained by local environmental processes under the context of
"species classification™ according to the metacommunity theory. Likewise, our results showed
greater environmental variability in the Antisana basin, due to the glacial influence and its hydric
configuration. The results obtained in this study might help to understand how headwater rivers
contribute to the diversity of hydrographic basins, which could serve to improve conservation
plans in protected areas, given the increasing of human activities in these areas and due to

climate change that is jeopardizing the high-Andean rivers.

Keywords: hydrographic basin, alpha diversity, beta diversity, gamma diversity,

headwater rivers.



3. INTRODUCCION

Los ecosistemas acuaticos de los Andes tropicales son sitios ecol6gicamente
importantes, pues concentran una alta heterogeneidad ambiental que contribuye a la
biodiversidad acuética (Jacobsen, 2003; Buytaert et al., 2006). Los rios de cabecera (de primero
y segundo orden) forman parte significativa de las cuencas hidrogréaficas y constituyen alrededor
del 80% del largo total de las mismas (Gomi, Sidle & Richardson, 2002). Se caracterizan por
ser fuentes sustanciales de agua, solutos, sedimentos, minerales y biota para los tramos aguas
abajo (Clarke, Mac Nally, Bond & Lake, 2008). Facilitan el flujo de energia y materiales gracias
a la participacion de su biota en el procesamiento de materia organica y el reciclaje de nutrientes.
Presentan, ademas, caracteristicas ambientales singulares y altos niveles de heterogeneidad
ambiental y variabilidad hidrolégica (Meyer et al., 2007). Esto, junto con su aislamiento del
reservorio regional de especies, favorece al aparecimiento de especies “raras” (Clarke et al.,
2008), lo cual promueve un alto recambio de especies (diversidad beta) dentro y entre rios,
incrementando la riqueza regional de especies (diversidad gamma) (Clarke et al., 2008; Clarke,
Mac Nally, Bond y Lake, 2010). A pesar de esto, su riqueza taxondmica y estructura comunitaria
son poco conocidas y un sinnimero de estos rios ni siquiera se registran en los mapas
hidrograficos (Meyer et al., 2007), dificultando comprender y predecir las consecuencias
ecologicas de actividades humanas que directa o indirectamente modifican a estos cuerpos de
agua, como la mineria, el uso del suelo para la agricultura y la extracciéon de madera
(Richardson, 2019). Asimismo, los rios de cabecera suelen ser excluidos de planes estratégicos
y politicas de conservacién lo que podria llevar a pérdidas considerables de biodiversidad
(Quenta, Crespo-Pérez, Mark, Gonzales & Kulonen, 2022). De hecho, la biota de agua dulce es
considerada como uno de los grupos mas amenazados del mundo (Bishop et al., 2008; Géthe,
Friberg, Kahlert, Temnerud & Sandin, 2014).

Al evaluar la diversidad tomando en cuenta solo la estructura lineal de los rios, la riqueza
taxondmica local (diversidad alfa) suele ser baja en las cabeceras en comparacion con la riqueza
de un rio de orden mayor. Sin embargo, estudios previos han evidenciado la importancia de
considerar la estructura espacial de las redes fluviales como sistemas dendriticos o divergentes
(Leibold et al., 2004; Brown & Swan, 2010). Desde esta perspectiva, al comparar la riqueza

taxondmica de todos los rios de cabecera de una cuenca y a estos con la riqueza de todos los



rios de orden medio o mayor, podria develarse un alto recambio de especies y
consecuentemente, una riqueza taxondmica regional también elevada (Heino, Muotka &
Paavola, 2003; Clarke et al., 2008; Clarke et al., 2010).

En la dltima década, varios estudios sobre el ensamblaje y la estructura de las
comunidades han demostrado importantes niveles de recambio de especies entre las cabeceras
(Li et al., 2021). Otros estudios, como el de Alther y Altermatt (2018) sobre la estructura de
comunidades de anfipodos, confirman que las cabeceras, en términos de recambio de especies,
contribuyeron sustancialmente a la diversidad regional debido a la alta heterogeneidad
ambiental entre localidades. Cabe notar que estos autores también observaron una contribucién
media de la diversidad beta en rios mas grandes, probablemente debido a limitaciones en la
dispersion. Estudios mas recientes sugieren que los procesos que rigen la estructura de las
comunidades de los rios de cabecera son locales (eg, interacciones interespecificas y filtrado
ambiental), mientras que la estructura de las comunidades en los rios aguas abajo estaria

influenciada por procesos regionales (eg, dispersion) (Xu et al., 2018; Li et al., 2021).

Los estudios sobre como se ensamblan y estructuran las comunidades en rios de cabecera
y de mayor orden se han centrado principalmente en zonas templadas (Vimos-Lojano, Martinez-
Capel & Hampel, 2017). Sin embargo, hay menos estudios sobre dichos procesos en rios de
zonas tropicales y se sabe muy poco sobre la contribucion que hacen los rios de cabecera a la

diversidad regional en estas zonas.

En este estudio se analizaron las diferencias ambientales entre rios de cabecera y de
mayor orden, dentro y entre cuatro cuencas en los Andes de Ecuador. Ademas, se compard la
estructura de las comunidades de macroinvertebrados dentro y entre cuencas y su relacién con
factores ambientales. Finalmente, mediante particion y anélisis de la diversidad beta (Baselga,
2010b), se determind la contribucién de los rios de cabecera al reservorio regional de taxones
de macroinvertebrados. Con este estudio se pretende proporcionar informacién que aporte al
conocimiento sobre la diversidad de los rios de cabecera tropicales, ademas de fomentar su
conservacion, puesto que son ecosistemas altamente vulnerables a cambios globales y cuyo
deterioro podria alterar la dinamica y la salud de cuencas hidrogréaficas enteras (Meyer et al.,
2007).



4. OBJETIVOS

4.1 OBJETIVO GENERAL

Evaluar la contribucion de los rios de cabecera a la diversidad de macroinvertebrados

acuaticos en cuatro cuencas hidrograficas de los Andes de Ecuador.

4.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Analizar las diferencias ambientales entre rios de cabecera y rios de mayor orden,

dentro y entre cuencas.

e Comparar la estructura de las comunidades de macroinvertebrados entre rios de

cabecera y de mayor orden, dentro de una misma y entre distintas cuencas.

e Definir cudl es la contribucién de los rios de cabecera al reservorio regional de

taxones de macroinvertebrados.



5. MATERIALES Y METODOS

5.1 AREA DE ESTUDIO

El presente estudio se llevé a cabo en cuatro cuencas ubicadas dentro de cuatro parques

nacionales o areas protegidas de los Andes de Ecuador: a) Parque Nacional Llanganates, b)

Reserva Ecoldgica Cayambe Coca, ¢) Parque Nacional Sangay y d) Reserva Ecoldgica

Antisana. En cada area y dentro de una misma cuenca, se seleccionaron de tres a seis rios de

cabecera y de dos a cuatro rios de mayor orden a lo largo de un gradiente altitudinal entre 2015
—4521 ms.n.m. (Fig.1).

El nimero de rios seleccionados en cada cuenca dependi6 de la estructura de las cuencas

y del nivel de accesibilidad a los sitios.

a)

b)

d)

El Parque Nacional Llanganates (“Llanganates” en el resto del texto) se sitUa en la
cordillera Oriental de Los Andes ecuatorianos entre las provincias de Tungurahua,
Cotopaxi, Pastaza y Napo. Se muestrearon seis rios comprendidos entre 2719 — 3995
m s. n. m., tres de cabecera y tres de mayor orden, ubicados al nororiente del cantdn
Salcedo.

La Reserva Ecoldgica Cayambe-Coca (RECC, “Papallacta” en el resto del texto) se
ubica al nororiente del pais y ocupa las provincias de: Imbabura, Pichincha,
Sucumbios y Napo. Se muestrearon nueve rios comprendidos entre 2015 — 3840 m
s. n. m., cinco de cabecera y cuatro de mayor orden, ubicados en el Paramo de
Papallacta dentro del canton Quijos.

El Parque Nacional Sangay (“Sangay” en el resto del texto) se encuentra entre las
provincias de Tungurahua, Chimborazo, Cafiar y Morona Santiago. Se muestrearon
cinco rios comprendidos entre 2600 — 3660 m s. n. m., tres de cabecera y dos de
mayor orden, ubicados cerca de las lagunas del Atillo.

Por ultimo, la Reserva Ecologica Antisana (REA, “Antisana” en el resto del texto)
se localiza en la vertiente oriental de la Cordillera de los Andes, al sureste de Quito
en la provincia de Napo. En este sitio se muestrearon cuatro rios de cabecera, dos de
origen glaciar, dos de vertiente y tres rios de mayor orden comprendidos entre 3886

—4521ms.n. m.



5.2 VARIABLES AMBIENTALES

En cada sitio, el mismo dia que se recolecto la fauna (ver abajo), se tomaron medidas
de pH, conductividad, temperatura del agua, turbidez, concentracion y saturacioén de oxigeno
disuelto en el agua, utilizando medidores portatiles WTW. El ancho del rio se midi6 en cinco
transectos transversales a cinco metros de distancia uno de otro, a lo largo de un tramo de
aproximadamente 25 m. La profundidad se midié en alrededor de 10 subsecciones en cada
transecto (Cauvy-Fraunié, Espinosa, Andino, Jacobsen y Dangles, 2015b). Al mismo tiempo, se
caracterizd el fondo del rio de acuerdo al tipo de sustrato segun la escala de Wentworth (Giller
y Malmagvist, 1998): limo (0.004 - 0.062 mm), arena (0.063 - 2 mm), grava (2 - 16 mm), gravilla
(16 - 64 mm), guijarro (64 - 256 mm), canto (> 256 mm), algas y musgo. Adicionalmente, se
midieron la pendiente y la velocidad de la corriente promedio utilizando el “método de la sal”
descrito por Kuhn et al. (2011). Ademas, se cuantifico la estabilidad fisica de cada sitio mediante
el componente béntico del indice de Pfankuch (Pfankuch 1975). En el laboratorio, después de
clasificar la fauna de cada muestra Surber (ver abajo), se cuantificd la cantidad de detritos
bentonicos juntando todo el material (organico e inorganico) de cada muestra. La materia
obtenida se secé a temperatura ambiente se pes6 en una balanza de precision y luego se incinerd
por cuatro horas a 550 ° C en un horno Mufla. Por Gltimo, se pes6 nuevamente y se estimé la
cantidad de materia organica restando el peso final (masa seca sin ceniza, AFDM) del peso

inicial de la materia sin incinerar.

5.3 MUESTREO DE FAUNA

En cada sitio de estudio se seleccion6 un tramo de c.a. 25 m de largo en el que se tomaron
cinco muestras cuantitativas con red Surber (area = 20 x 25 cm y diametro de poro = 0.2 pm),
en habitats de corriente rapida y lecho pedregoso. Durante cada muestreo se removio el sustrato
dentro del area de la red para capturar los invertebrados sujetos al mismo durante
aproximadamente dos minutos. Las muestras se colocaron en frascos de 500 ml con alcohol al
75 %.



5.4 PROCESAMIENTO Y ANALISIS DE LA FAUNA

En el laboratorio, cada muestra se filtro a través de un cedazo de 200 pum de poro y se
coloco en una bandeja blanca para separar a los macroinvertebrados de la materia organica sin
ayuda de magnificacion. Posteriormente, a través de un estereoscopio OLYMPUS SZ — 6145,
los individuos fueron identificados hasta el nivel taxonémico mas bajo posible (casi siempre
hasta género) utilizando las claves taxondmicas de Roldan (1996, Colombia), Dominguez y
Ferndndez (2001, 2009; Argentina) y Merritt y Cummins (2008, Norte Ameérica) y

contabilizados.

5.5 ANALISIS ESTADISTICOS

La diversidad local (diversidad alfa) se evalué mediante el conteo del nimero de taxones
(riqueza) y el calculo de indices de diversidad en cada sitio de muestreo. Por un lado, calculamos
el indice de Shannon-Wiener (H) (basado en el numero de taxones corregidos por su
abundancia), que proporciona informacion sobre la estructura de la comunidad (incluida la
uniformidad) (Magurran, 2021). Ademas, se empled el indice de diversidad de Shannon
exponencial (H") que permitid inferir el nimero efectivo de especies o diversidad verdadera de
cada sitio (Jost, 2007). Finalmente, se realiz6 una prueba de anélisis de varianza (ANOVA) para
saber si existian diferencias significativas entre rios de cabecera y de mayor orden dentro de
cada cuenca para cada indice. Antes de realizar las pruebas de ANOVA, se determiné la
normalidad de los datos de cada cuenca mediante el test de normalidad de Shapiro-Wilk. Este
ultimo junto con los indices Shannon-Wiener (H), Shannon exponencial (H") y las pruebas de
ANOVA se calcularon en el software R con el paquete "vegan" (version 4.0.3, R Development
Core Team, 2020).

La diversidad beta se analizé utilizando dos indices: Bray-Curtis (3-Bray) con datos de
abundancia relativa y Sorensen (B-Sgr) con datos de presencia-ausencia. Para examinar
visualmente las diferencias de las comunidades de macroinvertebrados se utilizé un
ordenamiento multidimensional no-métrico (NMDS), basado en el indice B-Bray con datos de
abundancia relativa. La calidad del ajuste se estimo a través de la funcion de stress, que varia

entre cero y uno. Como regla general, se asume que los valores de stress iguales 0 menores a



0.1 indican un ajuste adecuado (Crespo-Pérez et al., 2020). Adicionalmente, se aplicd un anélisis
de similitud de una via (ANOSIM), con los indices Bray-Curtis (B-Bray) y Sorensen (B-Sar).
Las comparaciones entre rios para este analisis fueron: cabeceras versus cabeceras, mayor orden
versus mayor orden y cabeceras versus mayor orden, dentro y entre cuencas, que probaron la
hipotesis nula de que las diferencias dentro de los grupos son iguales a las diferencias entre los
grupos. También, se determinaron los taxones de macroinvertebrados que mas contribuyeron a
la diferenciacion dentro y entre cuencas realizando un andlisis de porcentaje de similitud
(SIMPER), Gnicamente con el indice Bray-Curtis (B-Bray). Ademas, se determino la variacion
de los factores ambientales y espaciales entre los sitios de estudio ajustando vectores
ambientales al ordenamiento NMDS. Previo a este analisis, se removieron las variables
ambientales altamente correlacionadas (Pearson r > 0.7, p < 0.05) para reducir la colinearidad
(Crespo-Pérez et al., 2020). Se comprobé la significancia de la variacion de los parametros
ambientales entre sitios y cuencas por medio de pruebas de randomizacion (9999
permutaciones). El ordenamiento NMDS vy la prueba de correlacion de Pearson se realizaron
con el software R (version 4.0.3, R Development Core Team, 2020), mientras que los analisis
ANOSIM y SIMPER se realizaron con el software PAST (PAleontological STatistics, version
4.03).

Por altimo, para establecer si los rios de cabecera contribuyen con taxones diferentes al
reservorio regional de especies o si son un subconjunto de la composicion de especies de los
rios de mayor orden, se llevo a cabo el calculo de particion del indice de disimilitud de Sgrensen
(B-Ser) en: B-S@rsim que representa el recambio y B-S@rnest que representa el anidamiento
(Baselga y Orme, 2012). La particion del indice de Serensen (B-Ser) se realizé con el paquete

“betapart”, del software R (version 4.0.3, R Development Core Team, 2020).
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6. RESULTADOS

6.1 Variabilidad ambiental y macroinvertebrados acuaticos: diversidad y
estructura de las comunidades.

En los 27 rios muestreados de las cuatro cuencas de estudio, recolectamos un total de
19406 individuos de macroinvertebrados, pertenecientes a 17 6rdenes y 100 taxones (incluidos
los taxones raros). De estos, 31 taxones correspondieron a Diptera (12 a la familia
Chironomidae), 21 a Coleoptera, 16 a TricOptera, 8 a Efemeroptera, 5 a Lepiddptera, 3 a
Hemiptera, Lumbriculida, Rhynchobdellida, 2 a Plecépteray 1 a Amphipoda, Basommatophora,
Gordioidea, Hydracarina, Mesogastropoda, Podocopida, Tricladida y Veneroida. La cuenca del
“Antisana” presentd el mayor nimero de individuos, tanto en rios de cabecera (promedio =
1175.5) como en rios de mayor orden (promedio = 1975.6) (Fig. 2A). En cambio, la cuenca del
“Sangay” present6 el menor nimero de individuos en promedio (227 en rios de cabecera y 320.5
en rios de mayor orden). En cuanto a la riqueza, encontramos un mayor nimero de taxones en
los rios de mayor orden en “Llanganates”, “Sangay” y “Antisana” pero lo opuesto en
“Papallacta” (Fig. 2B). De hecho, los rios de mayor orden de “Papallacta” presentaron la menor
riqueza promedio de todos los grupos de rios (16.7). Por otro lado, al analizar los indices de
Shannon y Shannon exponencial (diversidad verdadera) no se observo un patron claro entre rios
de cabecera y de mayor orden, ya que en algunas cuencas, como en “Llanganates”, la diversidad
verdadera fue mayor en los rios de cabecera (10.04), mientras que en otras cuencas, cOmo
“Sangay”, la diversidad verdadera fue mayor en los rios de mayor orden (11.17) (Fig. 2D).
Finalmente, el andlisis de varianza (ANOVA) no mostré diferencias significativas entre rios de

cabecera y de mayor orden para ningun indice de diversidad local.

Por otra parte, al comparar la composicién de las comunidades, encontramos diferencias
altamente significativas entre las comunidades de rios de cabecera y de mayor orden de las
cuencas de “Llanganates”, “Sangay” y “Antisana” (ANOSIM y NMDS, Tabla 1, Fig. 3). Cabe
notar que las comparaciones entre rios de cabecera y entre rios de mayor orden (C vs. Cy M vs.
M) dentro de las tres cuencas antes mencionadas, también mostraron diferencias destacables (>
60 %, Tabla 1). En contraste, la cuenca de “Papallacta”, mostrd bajas diferencias en las
comparaciones entre todas las comunidades (C vs. C, Mvs. My C vs. M, Tabla 1). Se obtuvieron

resultados similares con los indices de Bray-Curtis (datos de abundancia relativa) y Sgrensen
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(datos de presencia-ausencia) (Tabla 1). Con respecto a la variabilidad ambiental, el ajuste de
vectores al ordenamiento NMDS no mostr6 ningun patron generalizable entre las cuatro cuencas
estudiadas. Por un lado, encontramos en “Llanganates” una asociacion significativa de los rios
de mayor orden con la velocidad de la corriente, la cantidad de materia organica y el pH del
agua, mientras que los rios de cabecera se asociaron significativamente con mayor inestabilidad
del lecho, profundidad y temperatura. Los rios de mayor orden de “Antisana” se asociaron
significativamente con la velocidad de la corriente, el ancho y la profundidad y los de cabecera
con la pendiente, la cantidad de materia organica y la turbidez. En “Sangay”, los rios de mayor
orden son més profundos, turbios, anchos e inestables y los de cabecera tienen mayor pendiente,
velocidad de corriente y conductividad. En “Papallacta” nuestros resultados no mostraron una
distincion clara entre la mayoria de rios de cabecera y de mayor orden, excepto por el sitio
PAP10M que se diferencio6 de los demas y se asocid significativamente con la conductividad, el

pH, la temperatura del agua y el ancho.

El anélisis SIMPER mostro la contribucion de distintos taxones a las diferencias de
abundancia entre los tipos de rios en todas las comparaciones (C vs. C, M vs. My C vs. M) en
las cuatro cuencas estudiadas (Tabla 1). En “Llanganates”, los taxones que mas contribuyeron
a las diferencias entre los tipos de rios fueron Orthocladiinae (Chironomidae, Diptera) y
Baetodes sp. (Baetidae, Ephemeroptera). En “Sangay”, Neoelmis sp. (EImidae, Coledptera) y
Camelobaetidus sp. (Baetidae, Ephemeroptera) y en “Antisana”, Orthocladiinae
(Chironomidae, Diptera) y Hyalella sp. (Hyalellidae, Anfipoda). Cabe mencionar que
Orthocladiinae (Chironomidae, Diptera) y Andesiops sp. (Baetidae, Ephemeroptera) fueron los
taxones que mas aparecieron en las comparaciones (C vs. C, M vs. My C vs. M) en todas las
cuencas. Al comparar los rios entre cuencas no encontramos diferencias en la estructura de las

comunidades (resultados no mostrados).

Por altimo, en cuanto a la contribucion de macroinvertebrados a la diversidad regional,
se observo una notable contribucion de los rios de cabecera a nivel de recambio de especies (B-
Sersim) en las comparaciones C vs. M, donde “Antisana” reflejo el mayor recambio de especies
en rios de cabecera (0.53), seguido de “Sangay” (0.46) y “Llanganates” (0.38) (Fig. 4), mientras
que Papallacta mostré el menor recambio de especies (B-S@rsim) en rios de cabecera (0.13) y

mayor anidamiento (B-S@rnest) en rios de mayor orden (0.27).
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7. DISCUSION

El presente trabajo comparé las caracteristicas ambientales y la composicion de las
comunidades entre rios de cabecera y de mayor orden en cuatro cuencas de los Andes de
Ecuador. Esta informacion ayuda a entender cdmo los rios de cabecera contribuyen a la
diversidad de las cuencas hidrogréaficas, lo cual podria servir para mejorar los planes de
conservacion en areas protegidas, permitiendo un adecuado manejo ecoldgico de los altos
Andes. Esto es de especial interés, dado el creciente grado de amenaza de las actividades

humanas y el cambio climético sobre los rios altoandinos (Quenta-Herrera et al., 2022).

Nuestros resultados no mostraron ningan patrén general en las caracteristicas
ambientales de los rios de cabecera o de mayor orden. Por ejemplo, en “Llanganates”, algunas
cabeceras se asociaron con variables ambientales como mayor inestabilidad del lecho,
temperatura y profundidad. En “Sangay”, con mayor pendiente, velocidad y conductividad de
la corriente y en “Antisana” con mayor turbidez, pendiente y materia organica. Algunos de los
rios de mayor orden, en cambio, se asociaron con variables ambientales como el aumento de la
velocidad de la corriente (“Llangantes” y “Antisana”), el ancho del rio (“Sangay” y
“Llanganates™) y la profundidad de la corriente (“Antisana” y “Sangay’), ademas, mostraron
otras asociaciones con el resto de variables ambientales como el aumento de la cantidad de
materia orgénica y el pH del agua en “Llanganates”, el aumento de la profundidad, turbidez e
inestabilidad del lecho en “Sangay” y el aumento de la conductividad de la corriente en
“Antisana”. Estudios previos si han encontrado ciertos patrones asociados con rios de cabecera
o de mayor orden. Por ejemplo, tanto Vimos-Lojano et al. (2017) como Villamarin, Rieradevall
& Prat (2020) encontraron una asociacion de los rios de cabeceras altoandinos con una alta
cantidad de materia organica y el aumento del pH del agua. Por otro lado, estudios realizados
en rios de mayor orden, como el de Ferreira et al. (2014), encontraron que estos eran mas

profundos y el agua presentaba mayor conductividad y temperatura.

La heterogeneidad ambiental encontrada en este estudio podria explicarse por las
grandes diferencias topoldgicas, climaticas y de composicion vegetal que se presentan en los
altos andes, incluso a escalas espaciales pequefias. Ademas, es importante notar que solo una de

las cuencas analizadas en este estudio (‘“Antisana’) presentd influencia glaciar, lo que produce



13

un mosaico de condiciones ambientales en los rios que conforman la red hidrica. De hecho, en
el Antisana existen tres tipos de rios de cabecera: 1) los rios alimentados por agua de deshielo
que se caracterizan por presentar bajas temperaturas del agua, alta turbidez y son muy inestables
por las crecidas glaciares diarias ocasionadas por el deshielo del glaciar; 2) los rios de vertiente
que son mas estables y presentan menor turbidez y mayor temperatura, concentracion de
oxigeno, conductividad y velocidad de la corriente; 3) los rios de drenaje o rios de paramo (no
incluidos en este estudio), alimentados por aguas de lluvia y con caracteristicas intermedias
entre los otros dos tipos (Crespo-Pérez et al., 2020). Esta configuracion de la cuenca explicaria

las diferencias ambientales encontradas entre los rios de cabecera y los de mayor orden.

En cuanto a la composicion de las comunidades de macroinvertebrados, al comparar las
comunidades de los rios de cabecera y de mayor orden no se observé un patron claro que
explique la baja diversidad local encontrada en rios de cabecera y la alta diversidad local
encontrada en rios de mayor orden, sin embargo, en algunas cuencas (eg. “Llanganates™) los
rios de cabecera fueron en promedio mas diversos que los rios de mayor orden y al revés en
otras cuencas (eg. “Sangay”) pero en general, no se observaron diferencias significativas.
Estudios previos sobre composicion faunistica y diversidad en cabeceras (Clarke et al., 2008;
Clarke et al., 2010), afirman que estos rios tienen baja diversidad local en comparacion con rios
de orden medio o mayor, no obstante, estudios como el de Gothe et al. (2014) contrastan lo
afirmado por Clarke et al. (2008) y Clarke et al. (2010), ya que observaron una contribucion
significativa de la diversidad local en cabeceras. Segun lo propuesto por Brown & Swan (2010),
los procesos que estructuran a las comunidades en rios de cabecera serian locales, en donde
interviene el filtrado ambiental que puede influir fuertemente en la composicion de la
comunidad, dado que las variables ambientales locales inciden directamente sobre las tasas
vitales de la poblacion y las interacciones bidticas (Chase & Leibold 2003). Ademas, la
limitacidn de la dispersion en estos rios seria otro factor determinante en la estructura de la
comunidad. Asimismo, estos autores sefialan que procesos regionales como la dispersién
moldea a las comunidades de mayor orden. De acuerdo con Liebold et al. (2004), los altos
niveles de dispersion podrian llegar a deshacer los efectos del filtrado ambiental o de las
interacciones bidticas provocando que la riqueza de especies aumente desde las cabeceras hasta
los tramos aguas abajo. Sin embargo, segun lo expuesto por Cavender-Bares, Kozak, Fine &

Kembel (2009), la dispersion no seria el Unico proceso detrds de la estructuracion de la
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comunidad en rios de mayor orden y consideran que podrian haber otros procesos como
interacciones dependientes de la densidad o facilitacion durante la sucesion que influyan en la

estructuracion de estas comunidades.

Por otro lado, en cuanto a la contribucion de la diversidad de recambio (diversidad beta)
a la diversidad regional, los anélisis de ANOSIM revelaron una alta heterogeneidad general en
casi todas las cuencas de estudio en todas las comparaciones de las comunidades (C vs. C, M
vs. My Cvs. M, Tabla 1). Esto se complementa con los resultados obtenidos de la particion del
indice de disimilitud de Sgrensen (Fig. 4, comparaciones C vs. M), donde observamos altas tasas
de recambio de especies (B-S@rsim) en rios de cabecera, especialmente en “Antisana”. Nuestros
resultados podrian explicarse bajo el contexto de “clasificacion de especies”, segun la teoria de
la metacomunidad (Leibold, 2011), donde cualquier cambio ambiental local modifica la
estructura comunitaria en el espacio y en el tiempo, ademas, el papel de la dispersién se torna
secundario y no serian tan importante como la fuerte dependencia hacia el habitat. No obstante,
se deben tomar en cuenta mas variables explicativas como los rasgos funcionales de los taxones

que también influyen en la estructuracién de las comunidades (Crespo-Pérez et al., 2020).

Finalmente, el analisis SIMPER nos permitié distinguir a los taxones que contribuyeron
a las diferencias de abundancia entre los tipos de rios, principalmente en las comparaciones C
vs. M. Por ejemplo, en “Llanganates” y “Sangay”, se observé mayor abundancia de Baetodes
sp. y Camelobaetidus sp. (Baetidae, Ephemeroptera) respectivamente, en rios de mayor orden.
Esto podria asociarse con variables ambientales como el aumento del ancho del rio (variable
significativa en el NMDS). Algo similar observaron Vimos-Lojano et al. (2017), donde
asociaron la alta abundancia de efemerdpteros, en rios de mayor orden, con variables
ambientales como el aumento de la velocidad de la corriente, el ancho del rio y con sustratos
pedregosos heterogéneos. Ademas, resaltan algunas adaptaciones morfoldgicas de la familia
Baetidae como la presencia de tubérculos en su abdomen que les permiten aferrarse a distintos
sustratos, asi como también, un cuerpo aerodindmico aplanado que les ayuda a resistir el estrés
hidraulico producido por el aumento de la velocidad de la corriente. También se observo
diferencias en la abundancia de Orthocladiinae (Chironomidae, Diptera), con altas abundancias
en rios de cabecera de “Llanaganates” y en rios de mayor orden de “Antisana”. Esto podria

relacionarse al aumento de la inestabilidad del lecho (variable significativa en el NMDS) en
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“Llanganates”, ya que son Organismos con gran capacidad adaptativa ante los cambios
estocéasticos del medio (Acosta & Prat, 2010), mientras que en “Antisana”, podria deberse al
aumento de la temperatura (variable significativa en el NMDS) y al aumento de la estabilidad
hidrolégica (Crespo-Pérez et al., 2020) que proporcionan las condiciones adecuadas para su
propagacion, ademas, son organismos pequefios y oportunistas, por lo que tienen mas
disponibilidad de hébitat y de alimento (Acosta & Prat, 2010). Por altimo, observamos mayor
abundancia de Hyalella sp. (Hyalellidae, Anfipoda) en las cabeceras de “Antisana”. Este taxdn
se considera dominante en cabeceras altoandinas (Acosta & Prat, 2011), ya que presenta alta
flexibilidad tréfica en la explotacion de varios tipos de recursos alimenticios principalmente de
FPOM y CPOM, permitiéndole colonizar diferentes habitats, ademas, puede adaptarse con éxito
a una gran variedad de condiciones ambientales pero estan ausentes en rios cercanos al glaciar
(Madsen et al., 2015).

En resumen, nuestro estudio concuerda con lo encontrado en estudios previos sobre
diversidad en rios de cabecera, donde se han reportado contribuciones relativamente bajas de
diversidad local (diversidad alfa) pero contribuciones notables en cuanto a diversidad de
recambio (diversidad beta) a la diversidad regional de especies (diversidad gamma) (Heino et
al., 2003a; Clarke et al., 2008; Brown & Swan, 2010; Clarke et al., 2010; Al-shami et al., 2013).
La particion del indice de Sorensen, en componentes de recambio (B-Sgarsim) y anidamiento (B-
S@rnest), NOS permitid inferir con mas soporte los resultados obtenidos en los analisis de
ANOSIM, lo que plantea que existe alto recambio de especies en las cuencas analizadas y
posiblemente en el resto de sistemas fluviales de los Andes. Aunque no encontramos un patron
claro en la asociacion de los tipos de rios con las variables ambientales, asumimos que el control
ambiental local no seria el Unico factor impulsor sobre la estructura de las comunidades en rios
de cabecera, por lo que futuros estudios deberian incorporar mas variables explicativas a sus
analisis como las relaciones de decadencia de distancia (DDR) sobre la disimilitud taxonémica
y ambiental (Brown & Swan, 2010), asi como también, relacionar estudios como los de rasgos
funcionales (Crespo-Pérez et al., 2020) y modos de dispersion de las especies (Li et al., 2021)
que permitan esclarecer las dindmicas detras del ensamblaje y estructura de las comunidades en

rios de cabecera y en rios de mayor orden.
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8. CONCLUSIONES

Existe mayor variabilidad ambiental en la cuenca del “Antisana”, debido a la influencia
glaciar y la configuracién de la red hidrica que presenta, mientras que la variabilidad
ambiental en el resto de cuencas se explicaria por las grandes diferencias topologicas,

climéticas y de composicion vegetal que alberga cada cuenca.

Existe alta disimilitud de las comunidades entre rios de cabecera, entre rios de mayor
orden y entre rios de cabecera y de mayor orden dentro de las cuatro cuencas estudiadas.
Esto podria explicarse por procesos locales (filtrado ambiental) en rios cabeceras y por

procesos regionales (dispersidn) en rios de mayor orden.

Los rios de cabecera contribuyen sustancialmente a la diversidad regional (diversidad
gamma) en términos de recambio de especies (diversidad beta). Esto podria explicarse

bajo el contexto de “clasificacion de especies”, segun la teoria de la metacomunidad.
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Figura 1. Cuencas y zonas de estudio: a) Parque Nacional Llanganates (“Llanganates™), b) Reserva Ecoldgica Cayambe-Coca
(“Papallacta™), c) Parque Nacional Sangay (“Sangay”) y d) Reserva Ecoldgica Antisana (“Antisana”)
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Figura 2. Indices de diversidad local de las corrientes de cabecera y de mayor orden de
las cuatro cuencas de estudio. Paneles A-D, comparaciones de los promedios de cada
indice de diversidad (A, Numero de individuos; B, Riqueza; C, Diversidad de Shannon; D,
Diversidad verdadera). LIC, rios de cabecera de Llanganates; LIM, rios de mayor orden de
Llanganates, PAPC, rios de cabecera de Papallacta; PAPM, rios de mayor orden de
Papallacta; SC, rios de cabecera de Sangay; SM, rios de mayor orden de Sangay; AC, rios

de cabecera del Antisana; AM, rios de mayor orden del Antisana.
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Figura 3. Escalamiento multidimensional no métrico (NMDS) con vectores ambientales
ajustados, de las comunidades de macroinvertebrados de los rios de cabecera y de mayor
orden. Paneles A-D, comparaciones dentro de las cuencas: A, Llanganates; B, Papallacta; C,
Sangay; D, Antisana (los poligonos representan los tipos de rios en cada cuenca). LIC, rios de
cabecera de Llanganates; LIM, rios de mayor orden de Llanganates, PAPC, rios de cabecera de
Papallacta; PAPM, rios de mayor orden de Papallacta; SC, rios de cabecera de Sangay; SM, rios
de mayor orden de Sangay; AC, rios de cabecera del Antisana; AM, rios de mayor orden del
Antisana. Variables ambientales (Unicamente se graficaron las variables ambientales
significativas): TURB, turbidez; ALT, altitud; VEL, velocidad de la corriente, CND,
conductividad; PROF, profundidad; TEM, temperatura del agua; ANCH, ancho de la corriente;
pH; PEND, pendiente de la corriente; MO, cantidad de materia organica; SUST, tipo de sustrato;
PKUCH, indice Pfankuch. Cadigos de significacion: *** p < 0.001; ** p<0.01y * p < 0.05.
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(anidamiento). Comparacion C vs. M: C, rios de cabecera; M, rios de mayor orden, de las

cuatro cuencas de estudio.
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Tabla 1. Valores obtenidos en el ANOSIM (con los indices Bray-Curtis para datos de abundancia relativa y Sgrensen para datos de

presencia-ausencia) y el SIMPER (con el indice de Bray-Curtis) para las comparaciones entre corrientes de la misma cuenca (“Dentro

de las cuencas”). Para el SIMPER, se muestran Unicamente los taxones que juntos contribuyeron a mas del 40% de la variacion.

SIMPER (Bray-Curtis) ANOSIM ANOSIM
(Bray-Curtis) (Sgrensen)
Orden de corriente Taxones que mas  Contribucion  Porcentaje Promedio
contribuyeronala (%) acumulado (%)  general de
disimilitud disimilitud R p R p
(%)
DENTRO DE CADA CUENCA
Orthocladiinae 18.34 18.34
Simulium sp. 7.31 25.65
LICvsLIC (n=23) Andesiops sp. 6.71 32.37 85.63 0.8 0.003 0.95 0.004
Hyallela sp. 6.32 38.7
Naididae sp. 4.94 43.65
Baetodes sp. 25.16 25.16
Andesiops sp. 7.37 32.53
LIM vs LIM (n=3) Simulium sp. 6.34 38.87 84.63 0.77 0.003 0.75 0.003
Naididae sp. 5.9 44.77
Baetodes sp. 16.02 16.02
Orthocladiinae 10.6 26.62
LIC vs LIM (n =6) Simulium sp. 6.29 32.91 84.37 0.86 0.001 0.87 0.001
Andesiops sp. 6.25 39.16
Naididae sp. 4.92 44.09



PapC vs PapC (n =5)

PapM vs PapM (n = 4)

PapC vs PapM (n =9)

SCvsSC (n=3)

SMvs SM (n=2)

SCvs SM (n=5)

ACvs AC (n=4)

Orthocladiinae
Chironominae
Andesiops sp.
Smicridea sp.

Orthocladiinae
Metrichia sp.

Orthocladiinae
Andesiops sp.
Metrichia sp.
Baetodes sp.

Neoelmis sp.
Andesiops sp.
Heterelmis sp.
Simulium sp.
Hyallela sp.

Camelobaetidus sp.

Simulium sp.
Baetodes sp.
Leptohyphes sp.
Orthocladiinae

Camelobaetidus sp.

Neoelmis sp.
Andesiops sp.
Simulium sp.
Leptohyphes sp.
Orthocladiinae

Hyallela sp.
Andesiops sp.
Orthocladiinae

23.77
8.36
7.31
5.33

25.98
14.08

23.79
7.02
6.37
6.31

9.96
9.95
9.92
9.82
8.43

11.21
9.72
8.47
5.84
5.02

9.73
6.65
6.53
6.46
6.01
5.47

23.96
11.3
10.27

23.77
32.13
39.45
44.78

25.98
40.06

23.79
30.82
37.19
43.51

9.96

19.93
29.85
39.68
48.11

11.21
20.93
29.41
35.26
40.28

9.73

16.39
22.92
29.39
35.41
40.88

23.96
35.26
45.53

10.61

10.22

10.11

88.19

86.03

87.07

83.37

0.38

0.42

0.35

0.57

0.74

0.57

0.69

0.001

0.001

0.01

0.002

0.09

0.001

0.001

0.44

0.57

0.48

0.69

0.55

0.69

0.88

0.001

0.001

0.001

0.003

0.09

0.001

0.001
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Orthocladiinae
AMvs AM (n = 3) Andesiops sp.

Orthocladiinae
ACVvs AM (n=7) Hyallela sp.
Andesiops sp.

32.36
10.83

20.82
15.47
10.54

32.36
43.19

20.82
36.29
46.83
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63.61 0.55 0.005 0.46 0.005

82.61 0.74 0.001 0.82 0.001

R, valor estadistico del ANOSIM que indica diferencias o semejanzas en la composicion de la comunidad. Mientras mas cercano a 1 mayores
son las diferencias entre los grupos, mientras mas cercano a 0 mayores son las semejanzas entre los grupos; p, valor de significancia estadistica
que prueba la hipo6tesis nula de que las diferencias dentro de los grupos son iguales a las diferencias entre los grupos.



