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1. RESUMEN

Las cuencas glaciares albergan rios de distinto origen: glaciar, vertiente o
precipitacion, que presentan diferencias importantes en sus condiciones hidrol6gicas vy fisico-
quimicas. Los rios de origen glaciar presentan condiciones hostiles como baja temperaturas y
conductividad, elevada turbidez y nivel de variacion temporal del flujo y baja riqueza de
especies. En cambio, los rios de vertiente o precipitacion poseen condiciones mas estables,
temperaturas y conductividad mas elevadas, menor turbidez y nivel de variacion del flujo y
mayor riqueza de especies. Sin embargo, no se conoce bien qué variables ambientales influyen
sobre las fuentes de alimento y se sabe muy poco sobre los habitos alimenticios de los
macroinvertebrados en rios tropicales de glaciar. La escasa informacion sobre la dieta de
macroinvertebrados proviene de regiones temperadas y los pocos estudios realizados en los
Andes siguieren que en ambientes hostiles los macroinvertebrados poseen gran flexibilidad

para obtener su alimento y que la dieta puede variar ontogénica o temporalmente.

En el presente estudio, realizado en un rio de origen glaciar y otro de vertiente y
drenaje, en una cuenca glaciar de los Andes tropicales, evaluamos con modelos lineares
generalizados, la influencia de variables fisico-quimicas sobre las fuentes de alimentacion.
Ademas, determinamos la composicion de la dieta, el nivel tréfico y el grupo funcional
alimenticio de macroinvertebrados encontrados en siete puntos de los dos rios. Los resultados
mostraron que niguna variable ambiental explica la distribucion de clorofila oo mejor que el
azar. En cambio, la cantidad de materia organica aléctona, esta influenciada por el origen del
rio y su interaccion con el pH. Encontramos que las dietas de los macroinvertebrados tienen
alto nivel de solapamiento dentro y entre rios y que los recursos mas consumidos son:
mirofiton, materia organica amorfa (MOA) y FPOM (materia organica particulada fina) y los
menos consumidos: diatomeas y perifiton. Observamos que en el rio de origen glaciar solo
estan presentes dos grupos funcionales alimenticios, mientras que en el rio de vertiente habitan

macroinvertebrados pertenecientes a nueve grupos funcionales alimenticios.

Este estudio presenta informacion inedita sobre la dieta y los habitos alimenticios de

macroinvertebrados benténicos en cuencas glaciares tropicales. Esta informacion contribuye a



un mejor conocimiento sobre el funcionamiento de ecosistemas hostiles, poco diversos y

fuertemente amenazados.

Palabras clave: Andes; grupo funcional alimenticio; influencia glaciar; nivel trofico;

productividad primaria.



2.  ABSTRACT

Glacierized catchments harbor streams with different water sources: glacier, spring or
rain-fed streams, which exhibit differences in their hydrological and physico-chemical
conditions. The glacier-fed streams present hostile conditions such as low water temperature
and conductivity, high turbidity and temporal variation in flow and low species richness. On
the other hand, spring-fed streams present more stable conditions, higher water temperature
and conductivity, lower turbidity and variation in flow, and higher species richness. However,
in glacierized catchments in the tropics there is scarce knowledge about the influence of
environmental variables on food sources or about the eating habits of macroinvertebrates. The
limited information about macroinvertebrate diet comes from temperate regions and the few
studies carried out in the Andes suggest that in such hostile environments, macroinvertebrates
tend to a generalistic diet and that their stomach contents may vary ontogenetically or

temporarily.

In the present study, we used a Generalized Linear Modeling approach to evaluate the
influence of physico-chemical variables on food sources in two streams, one glacier-fed and
another spring and rain-fed, in a glacierized catchments in the tropical Andes. Additionnally,
at both streams we determined the composition of the diet and the functional feeding group of
macroinvertebrates found in seven points along the two streams. Our results showed that no
environmental variable explained the variation in chlorophyll a better that chance. In contrast,
the amount of allochthonous organic matter was influenced by the origin of the stream glacier
and its interaction with pH. We found that there was a strong overlap in the diets of
macroinvertebrates both within and between the streams and that the most consumed resources
were mirofiton, amorphous organic matter, and FPOM (fine particulate organic matter) and
the least consumed were diatoms and perifiton. Finally, we found only two functional feeding

groups in the glacier-fed stream and nine in the spring-fed stream.



This study presents unpublished information about the diet and feeding habits of
benthic macroinvertebrates in tropical glacial basins. This information contributes to a better

knowledge about the functioning of hostile ecosystems, little diverse and strongly threatened.

Key words: Andes: functional feeding group: glacier influence: trophic level: primary

production.



3. INTRODUCCION

La mayor parte de los glaciares se encuentran a latitudes altas, pero también en zonas
montafiosas de latitudes mas bajas (Petts, Milner, Brittain, Castella, y E, 2001). Entre los
glaciares de montaria, el 5% esta en zonas tropicales de Sudamérica, Africa y Nueva Guinea
(Francou, Ramirez, Céaceres, y Mendoza, 2000). Los glaciares tropicales se encuentran sobre
los 4500 msnm y més del 99% de ellos estan en la cordillera de los Andes (Francou, 2013), en
Perl (71.1%), Bolivia (20.4%), Ecuador (4.1%), Colombia (3.9%) y Venezuela (0.09%). El
Ecuador posee una cobertura glaciar de 50 km2 aproximadamente, concentrada en los
volcanes Cotopaxi, Antisana, Chimborazo, Altar, Cayambe, Ilinizas y Carihuairazo (Francou
etal., 2012)

A pesar de representar menos del 0.5% del volumen total de hielo en la Tierra, los
glaciares de montafia son criticos para el suministro de agua a ecosistemas alpinos, de paramo
y a poblaciones humanas de valles méas bajos (Casassa, G., Lopez, P., Pouyaud, B, y Escobar,
F, 2009). Ademas, los glaciares desempefian un rol importante en la regulacion del ciclo
hidrologico, pues reciben precipitaciones sélidas en forma de nieve o granizo que se acumulan
en la parte superior y liberan agua por fusion (Francou et al., 2012). De esta forma, reflejan
estados sucesivos de la atmdsfera (precipitacion, radiacion solar, temperatura, humedad,
vientos) y son indicadores muy sensibles de las variaciones del clima y centinelas del cambio
climatico global (Dangles et al., 2017). Ademas, son reservorios naturales de agua en forma
solida y fuente significativa de recarga para rios y lagos, especialmente durante épocas calidas
y secas, cuando otras fuentes de agua escasean (Francou, 2013). Asi, en algunas regiones,
como los Himalayas y los Andes, la escorrentia glaciar es un elemento esencial para el balance
hidrico y para asegurar el suministro de agua potable, el desarrollo de actividades agricolas y
ganaderas, la generacién de energia y la integridad de los ecosistemas (Francou et al., 2012;
Cauvy-Fraunié, S., Espinosa, R., Andino, P., Dangles, O y Jacobsen, D, 2014; Field et al.,
2014).

Los rios de altura alimentados por glaciares se caracterizan por tener bajas
temperaturas (<4°C), alta turbidez, baja conductividad, alta variacién temporal de flujo y

temperatura del agua y frecuentes disturbios del lecho. Esto los hace fisicamente inestables y
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hostiles para la vida acuética (Petts et al., 2001; Jacobsen y Dangles, 2012; Cauvy-Fraunié et
al., 2014). Adicionalmente, el régimen del caudal en estos rios estd fuertemente ligado a las
dindmicas de derretimiento de los glaciares. En zonas temperadas la descarga varia con las
estaciones, con flujo minimo en invierno y maximo en verano, con picos diurnos de maximo
caudal (Schutz, C., Wallinger, M., Burger, R y Fureder, L., 2001). En cambio, en los rios
alimentados por glaciares en los trépicos, la variacion del caudal es diaria, ligada al
derretimiento diurno y al congelamiento nocturno del glaciar, a lo largo de todo el afo
Dangles, O., Andino, P., Espinosa, R., Hamerlik, L., y Cadier, E., 2010; Cauvy-Fraunié, S.,
Condom, T., Rabatel, A., Villacis, M., Jacobsen, D y Dangles, O., 2013). Estos ciclos diarios
varian en amplitud de un dia al otro, dependiendo de la temperatura del aire, precipitacion y
viento (Jacobsen y Dangles, 2017), haciendo de estos rios, ambientes hostiles e impredecibles.
Ademas, las condiciones ambientales varian a lo largo de estos rios, con un incremento en la
temperatura, estabilidad del canal y conductividad del agua y una disminucion en la cantidad
de sélidos suspendidos y turbidez, a medida que su cauce se aleja de los glaciares (Petts et al.,
2001; Favier et al., 2010). Las cuencas con influencia de glaciares, normalmente albergan
también rios alimentados por otras fuentes de agua (e.g. aguas subterraneas, precipitacion), los
cuales presentan condiciones ambientales drasticamente distintas a los alimentados por
glaciares (Ward, 1994). Por ejemplo, estos rios son mas estables, presentan una estacionalidad
de flujo ligada a las precipitaciones, la turbidez del agua es menor, y su temperatura y

conductividad son mayores (Jacobsen y Rodersen, 2008).

En los rios, la energia disponible para los consumidores proviene de dos fuentes
principales: 1) de la produccion primaria por algas, diatomeas, perifiton y otros productores
primarios (produccion autoctona) y 2) materia organica muerta proveniente de la ribera
(produccion aléctona) (Dudgeon, 2008). La importancia relativa de una u otra fuente influye
fuertemente sobre la estructura funcional alimenticia de las comunidades de
macroinvertebrados que habitan en los rios, y la complejidad y extension de las redes troficas
I6ticas (Death, 2002; Fugere, V., Andino, P., Espinosa, R., Antheleme, F., Jacobsen, D y
Dangles, O., 2012). Los rios tropicales de cuencas glaciares que reciben agua de distinto
origen (lluvia, vertiente o glaciar) probablemente presentan diferencias en cuanto a su fuente
de alimentacion primaria, aunque, hasta lo que conocemos, ningun estudio ha tratado esto de

forma explicita. En rios de glaciar la elevada turbidez podria limitar la tasa fotosintética,

6



mientras que en los rios de vertiente o precipitacion, la baja turbidez permitiria que esta sea
mayor, generando asi, menor produccion autdctona en los rios de glaciar que en los de
vertiente. Sin embargo, algunos estudios han revelado que esto no siempre ocurre, pues los
rios con mayor influencia glaciar, se encuentran muchas veces a altitudes elevadas y por lo
tanto reciben altos niveles de radiacion solar (Cadbury, S., Milner, A y Hannah, D., 2011;
Kuhn et al., 2011).

Las fuentes aldctonas también varian a lo largo de los rios. En sitios muy altos, cerca
del glaciar, con poco o nada de vegetacién riberefia, su disponibilidad es casi nula, pero rio
abajo, con mayor densidad de vegetacion riberefia este aporte aumenta (Jacobsen y Dangles,
2017).

Basados en el tipo de alimento que consumen los macroinvertebrados y en como lo
obtienen, se los clasifica en grupos funcionales alimenticios, los cuales se relacionan con
adaptaciones morfoldgicas y comportamentales (Tomanova, Goitia, y Helesic, 2006). Estos
grupos funcionales son: 1) trituradores, los cuales se alimentan desgarrando o triturando
materia organica gruesa (CPOM por sus siglas en inglés), 2) colectores, que se alimentan
recolectando materia organica fina disuelta (FPOM por sus siglas en inglés), 3) raspadores,
que se alimentan raspando el perifiton de piedras de rio 4) filtradores, que remueven particulas
desde la columna de agua y 5) depredadores que se alimentan de otros animales (Tomanova et
al., 2006; Allan y Castillo, 2007; Motta, A., Ortega, L., Nifio, Y y Araguren, R., 2016). Los
estudios sobre los habitos alimenticios de macroinvertebrados en rios tropicales de cuencas
glaciares son escasos, pero los pocos estudios realizados sugieren que poseen gran flexibilidad
para obtener su alimento, y que algunos son capaces de ocupar mas de un nivel tréfico
(Crosby, 1975; Tomanova et al., 2006; Thorp, R., Monroe, J., Thorp, E., Wellnitz, T y Poff,
N., 2007; Dudgeon, 2008; Andino, 2014).

Estudios realizados en los Andes, revelan también a la escasez de depredadores como
caracteristicas importantes de las redes tréficas en rios de glaciar (Tomanova et al., 2006;
Andino, 2014; Jacobsen y Dangles, 2017). Finalmente, la informacion sobre el nimero de
grupos funcionales alimenticios a lo largo de rios glaciares es escasa, pero un estudio realizado
en Alaska revela que este numero aumenta significativamente con la distancia al glaciar
(Brown y Milner, 2012).



El presente trabajo pretende sortear la brecha de conocimiento acerca de los habitos
alimenticios de macroinvertebrados en rios tropicales de cuencas glaciares. Para esto,
estudiamos la disponibilidad de fuentes de alimento, la dieta y la composicion de grupos
funcionales alimenticios de comunidades de macroinvertebrados en siete puntos de muestreo
en dos rios, uno alimentado por deshielo y otro de vertiente y drenaje (el cual probablemente
estuvo conectado al glaciar hace mas de cincuenta afios (Figura 1)), en una montafia con
glaciar en los Andes de Ecuador. Evaluamos la influencia de variables ambientales sobre la
disponibilidad de las fuentes alimenticias primarias (autéctona y aldctona), determinamos la
dieta de los macroinvertebrados y su variacién entre y dentro de los rios y finalmente,
asignamos grupos funcionales alimenticios a los macroinvertebrados y determinamos su

distribucion a lo largo de los dos rios estudiados.

La informacién generada en este estudio podria servir de base para futuros estudios
sobre el funcionamiento de estos ecosistemas altamente amenazados por el cambio climético y
el retroceso glaciar y para predecir los efectos de estos cambios sobre las fuentes y los grupos
funcionales alimenticios. Esta informacion podria ser de utilidad, ademas, para desarrollar
estrategias de manejo, mitigacion o adaptacion a los efectos del cambio climéatico sobre las
cuencas glaciares. Los glaciares tropicales de los Andes estan retrocediendo rapidamente
(Francou y Coudrain, 2005), trayendo efectos sobre la biodiversidad y las condiciones
ambientales (Hagg, W., Braun, L., Kuhn, M y Nesgaard, T., 2007) y reduciendo la capacidad
de estos ecosistemas para almacenar carbono y convirtiéndolos en fuente de gases con efecto
invernadero (Anderson et al., 2017). Este fendmeno afectaria alrededor de 40 millones de
personas que estan ligadas al funcionamiento de los ecosistemas andinos tropicales como

fuente de agua dulce, alimento, importancia cultural, entre otros servicios (Josse et al., 2009).



OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL:

Evaluar los habitos alimenticios de macroinvertebrados en dos rios de una

cuenca glaciar en el nevado Carihuairazo.
OBJETIVOS ESPECIFICOS:

Determinar como varia la disponibilidad de fuentes de alimentacion primaria

dentro y entre rios y la influencia de variables ambientales sobre esta variacion.

Establecer diferencias en la dieta de los macroinvertebrados de siete sitios de
muestreo en dos rios de una cuenca glaciar del nevado Carihuairazo, uno de

origen glaciar y otro de vertiente y drenaje.

Definir la distribucion de los grupos funcionales de alimentacion a lo largo de

los sitios de muestreo.



4, MATERIALES Y METODOS

4.1. AREA DE ESTUDIO

El Carihuairazo es un volcan extinto de 5020 m de altitud, ubicado en la provincia de
Tungurahua, 22 km al suroeste de la ciudad de Ambato, en la cordillera Occidental del
Ecuador (1°.24°25”’S 78°45°00°0) (Vésconez, F., Vésconez, P., Mothes, P., 2016). La
temperatura del aire en el area de estudio varia desde los 0,5 °C hasta los 15,7 °C, con un

promedio de 5,9 °C.

Esta investigacion forma parte del estudio a largo plazo “Efecto del rapido retroceso
glaciar sobre la biodiversidad en ecosistemas tropicales de altura” que se realiza desde el afio
2015 en dos rios del volcan Carihuairazo, uno de origen glaciar y otro de vertiente y drenaje.
Este estudio recopila periddicamente (tres veces al afio) datos cuantitativos sobre comunidades
de macroinvertebrados acuaticos y datos ambientales en siete puntos de muestreo: 4 en el rio
de glaciar y 3 en el de vertiente y drenaje, ubicados a lo largo de un gradiente altitudinal,
desde los 4600 a los 4720 msnm (Figura 2).

En los puntos de muestreo més altos dominan extensos arenales y la escasa vegetacion
estd formada por liquenes y musgos. En los puntos mas bajos se observan almohadillas del
género Xenophyllum, arbustos de la especie Chugiraga jussieui y Loricaria sp., subarbustos de
los géneros Astragalus, Baccharis, Valeriana y herbaceas como Calamagrostis y Agrostis,
Azorella, Hypochaeris, Senecio, Culcitium, Werneria, entre otras (ECOLAP y MAE, 2007,
Rosero, 2018).

4.2. VARIABLES AMBIENTALES

A partir del afio 2015 hasta la actualidad, en cada punto de muestreo se han medido
variables ambientales puntuales, como turbidez, potencial de hidrégeno (pH), conductividad y
concentracion y saturacion de oxigeno en el agua utilizando medidores portatiles WTW
(WTW, Munich, Germany). Ademas, la temperatura del agua ha sido registrada

continuamente (cada 15 minutos) utilizando data loggers (HOBO® Water Temp Pro).
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4.3. FUENTES DE ALIMENTACION PRIMARIA

Para evaluar la disponibilidad y distribucion de las fuentes de alimentacion primarias
(clorofila a y materia organica aléctona) a lo largo y entre rios, se utilizaron los datos
obtenidos del estudio a largo plazo a partir del afio 2016. La concentracion de clorofila a sirve
para estimar la biomasa de algas bénticas en cada sitio (Crespo-Pérez, V., Andino, P.,
Espinosa, R., Dangles, O y Jacobsen, D., 2016). Para esto, en cada punto de muestreo se
recolectaron a lo largo de tramos de 20 m 15 piedras de alrededor de 4 cm de largo y ancho,
las cuales se encontraban sumergidas (evitando piedras que presentaban musgo o algas
filamentosas). Las piedras fueron depositadas en cinco frascos (tres piedras por frasco),
cubiertas con etanol al 96% y dejadas a reposar en la oscuridad por uno a dos dias. Una vez
extraida la clorofila o, se midio la absorbancia a 665 y 750 nm, con un espectrofotometro
(Thermo Spectronic, modelo 4001/4 Genesys 20) en el etanol con el que se cubrieron las
piedras en el que se diluyd la clorofila presente de las mismas. La concentracién total de
clorofila a fue calculada por medio de la formula descrita en Kgbenhavns Universitet (1989).
La superficie de las piedras se estimo usando la formula A = Largo + Ancho + Altura (Graham
y Hutchings, 1988).

Para estimar la cantidad de materia organica aléctona se midio la materia recolectada
en cada sitio de estudio con los muestreos con red Surber (500 cm?y 200 pm de poro, cinco
muestras por sitio, por fecha). Para esto, el material restante en las muestras, después de
remover los macroinvertebrados (ver seccion “Muestreo de macroinvertebrados™), se filtro a
través de un tamiz de 200 pum de poro, se dejé secar a 80°C por 24 horas, se pesd en una
balanza de precision y finalmente, se combustioné en un horno Mufla a 550°C, por cuatro
horas. Después de incinerar, el material restante se pes6 nuevamente y la cantidad de materia
organica se estimé como la diferencia entre el peso final y el inicial (ash-free dry mass)
(Crespo-Pérez et al., 2016).

4.4. MUESTREO DE MACROINVERTEBRADOS

El muestreo de macroinvertebrados para el posterior analisis de contenidos intestinales

se realizd en octubre del 2017. En cada sitio se recolectaron dos muestras cualitativas en
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tramos de 20m con una red de mano de 200um de diametro de poro, durante 5 minutos,
tratando de abarcar todos los microhabitats presentes en cada tramo. Las muestras se

preservaron en frascos de 250 ml con etanol al 75%.

Durante la fase de laboratorio, las muestras se filtraron con un cedazo de 200 um de
poro, el material restante se depositd en una bandeja blanca y se separaron los
macroinvertebrados del resto de la muestra. Los individuos fueron identificados con un
estereoscopio OLYMPUS SZ-6145, con la ayuda de claves taxondmicas regionales (Roldan,
1996; Dominguez y Fernandez, 2009), hasta el nivel mas bajo posible (género en la mayoria
de los casos). Los chironémidos (Diptera) se identificaron solo hasta nivel de subfamilia
debido al limitado conocimiento acerca de estos taxones neotropicales (Andino, 2014,

Tomanova et al., 2006).

4.5. CONTENIDOS INTESTINALES

Para los analisis de contenidos intestinales seguimos la metodologia usada por
Tomanova (2006), elegimos cinco individuos de cada taxdn presente en cada sitio de
muestreo. Cada individuo fue disectado con la ayuda de pinzas entomoldgicas, un bisturi y un
estereoscopio OLYMPUS SZ-6145. Se separé la cabeza del resto del cuerpo y se realiz6 un
corte longitudinal para separar el intestino, cuyo contenido se extrajo y colocé sobre una gota
de agua en un portaobjetos que se cubri6é con un cubreobjetos. Una vez realizada la placa, se
observo el contenido usando un microscopio Nikon Alphaphot-2 YS2 con el objetivo de 40x.
En cada placa, se escogieron cinco campos Opticos al azar, en los cuales se midio el porcentaje
de espacio ocupado por cada tipo de alimento clasificado en seis categorias: 1) Perifiton, 2)
microfiton, 3) diatomeas, 4) MOA (materia organica amorfa), 5) FPOM (materia organica
particulada fina) y 6) partes animales (Andino, 2014; Cummins, 1973; Tomanova et al., 2006).
Para determinar la dieta de aquellos taxones que no pudimos analizar nos basamos en estudios
similares realizados en los Andes (dieta referencial). Cabe mencionar que cuando se
encontraron individuos en mal estado, no disponiamos de suficientes individuos o estos eran
tamafio demasiado pequefio, realizamos el analisis de contenidos intestinales en individuos

muestreados en fechas anteriores en los mismos sitios con el estudio a largo plazo.
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4.6. GRUPOS FUNCIONALES ALIMENTICIOS

En este estudio utilizamos un dendrograma - generado con las proporciones de varias
fuentes de alimento en los contenidos intestinales de los taxones de macroinvertebrados
recolectados para agruparlos en grupos funcionales alimenticios. Para esto, primero
transformamos los datos de las proporciones del alimento consumido por cada taxon al
arcoseno para que su distribucion sea normal (Wilson et al., 2010). Construimos el
dendrograma, con medida de similitud Euclidiana, en el programa PAleontological STatistics
(PAST v.3.21). Asi, el dendograma nos permiti6 agrupar los taxones de acuerdo a la similitud
de sus dietas. Una vez generado el dendrograma, se determinaron los grupos funcionales
alimenticios de acuerdo a la proporcién de alimento presente en los contenidos intestinales de
los representantes de cada grupo, ademas de observaciones de la morfologia de sus piezas
bucales. De esta manera, a los individuos con mayor porcentaje de diatomeas y perifiton se los
clasific6 como raspadores; 2) a los que consumen mayor cantidad de microfiton, como
colectores; 3) aquellos con mayor proporcion de materia organica amorfa (MOA) como
trituradores; 4) a los que comen mas FPOM como filtradores y 5) como depredadores a
aquellos que consumen partes animales (Cummins, 1973). Finalmente, a los taxones de
macroinvertebrados que consumen mas de un tipo de alimento se les asigné mas de un grupo

funcional alimenticio.

4.7. ANALISIS ESTADISTICOS

Para determinar la influencia de variables ambientales: pH, conductividad, oxigeno del
agua, temperatura maxima, minima y promedio del agua, sitio, fecha e influencia glaciar
(factor de dos niveles: si, no) sobre las fuentes de alimentacion, realizamos Modelos Lineares
Generalizados (GLM por sus siglas en inglés) para cada variable respuesta (clorofila o y MOA
respectivamente), con el paquete “glmulti” del programa R v.3.4.4. Antes de correr cada
GLM, realizamos pruebas de correlacion entre las variables ambientales usando la funcién
rcorr del paquete “Hmisc” de R v.3.4.4. No se incluyd la turbidez, ni la cantidad de sélidos
disueltos porque mostraron estar altamente correlacionadas (p > 0,005) con la temperatura del

agua, y la conductividad respectivamente. Posteriormente, analizamos la dispersién de
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nuestros datos usando el paquete “AER”, segun el cual existe sobredispersion cuando el valor
de la prueba es mayor a 1. Los datos de las variables ambientales y de las variables respuesta
fueron transformados a logaritmo debido a que si encontramos dispersion de los datos, por ello

procedimos a usar la familia binomial negativa en el desarrollo de los modelos.

Elegimos el mejor modelo en base al menor valor de QAICc que es un parametro de
dispersion usado para el desarrollo de modelos con datos dispersos y de tamafio de muestra
inferior a 40 (Venables y Ripley, 2002; Zeileis, A., Kleiber, C y Jackman, S., 2008). Cuando
los GLMs mostraron que el azar era el que mejor explicaba la distribucién de la variable
respuesta realizamos modelos lineares simples para evaluar algin tipo de relacion entre las

variables ambientales y la variable respuesta.

Las diferencias en la composicion de la dieta de macroinvertebrados entre los sitios de
muestreo y entre rios fueron evaluadas usando un analisis de similaridades (ANOSIM) con
distancia Bray-Curtis; se realiz6 un ANOSIM con todos los taxones encontrados en el
muestreo, otro en el que se analizaron las dietas de las subfamilias Orthocladiinae y
Podonominae, presentes en todos los sitios de muestreo, un ANOSIM solo para Orthocladiinae
y otro para Podonominae. Este andlisis prueba la hipotesis nula de que la similaridad dentro de
un grupo es igual a la similaridad entre grupos. EIl ANOSIM genera el parametro estadistico R
que indica el grado de separacion entre grupos, donde un valor de 1 indica una completa
separacion y un valor de 0 indica que no hay separacion (Gucht et al., 2005). Adicionalmente,
para cada ANOSIM se realizé un analisis de porcentaje de similitud (SIMPER), con distancia
Bray-Curtis, para identificar cual recurso alimenticio contribuye mas a la disimilitud de la

dieta entre sitios. Estos analisis se realizaron en el programa PAST v.3.21.
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S. RESULTADOS

5.1. VARIABLES AMBIENTALES Y FUENTES DE ALIMENTO

Nuestros resultados revelan que la turbidez es mayor en los sitios del rio glaciar, con
valores entre 77 y 257 y cercana a cero en los sitios del rio ex glaciar (Figura 3).
Encontramos también que la conductividad y la temperatura aumentan a medida que la
influencia glaciar disminuye, mientras que el pH se mantiene estable en los dos rios,
siempre alrededor de 7,20 (Figura 3). En cuanto a las fuentes de alimento, encontramos
que, contrario a nuestras predicciones, hay mayor concentracion de clorofila a en los sitios
cercanos al glaciar, en comparacion a los sitios del rio ex glaciar (Figura 3). Cabe notar que
el sitio ExG3 tiene la menor cantidad de clorofila a. Adicionalmente, nuestros resultados
muestran que la cantidad de MOA es, en general, mayor en el rio de vertiente, y la pequefia
cantidad de MOA en el rio de glaciar aumenta a medida que el rio se aleja del glaciar
(Figura 3).

Los Modelos Lineares Generalizados utilizados para entender la influencia de las
variables ambientales sobre la disponibilidad de las fuentes primarias de alimento
mostraron que ningin modelo explica la variacion en la concentracion de clorofila o mejor
que el azar (Tabla 1 y 2). Sin embargo, encontramos que dos modelos tienen un QAICc
cercano al modelo nulo (Tabla 2); uno que incluye la interaccion de la temperatura minima
del agua con la conductividad y otro que incluye la influencia glaciar. Las variables que se
incluyen en estos dos modelos tienen un efecto significativo sobre la clorofila o (Tabla 5).
Adicionalmente, analizamos la influencia de cada variable individualmente con modelos
lineares simples, los cuales mostraron que no existe una relacion clara entre ninguna

variable ambiental y la concentracion de clorofila o.

En cuanto a la cantidad de MOA, encontramos cinco modelos con un QAICc bajo y
similar (AQAIC < 1, Tabla 3). Los cuatro mejores modelos incluyen a la influencia glaciar,
al pH y/o su interaccién como variables explicativas y con efecto muy significativo (Tabla
6). El quinto mejor modelo incluye a la influencia glaciar con un efecto altamente
significativo y a la interaccion entre temperatura maxima y minima como variables

explicativas con efecto significativo.
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5.2. DIETA DE LOS MACROINVERTEBRADOS

El microfiton fue el recurso mas consumido por la mayoria de taxones que
analizamos, seguido de la materia organica amorfa y FPOM, mientras que los recursos
menos consumidos fueron perifiton y diatomeas (Figura 4 y 5). En el rio de glaciar la
subfamilia Orthocladiinae consume mayor cantidad de perifiton y diatomeas que
Podonomiane (Figura 5), mientras que en el rio de vertiente y drenaje; Orthocladiinae y
Podonominae se alimentan de los mismos recursos en proporciones similares En el sitio
ExGL1 los taxones encontrados se alimentan solo de microfiton, MOA y FPOM, mientras
que en EXG2 y EXG3 la mayoria de taxones consumen todos los tipos de alimento. En los
analisis de contenidos intestinales no encontramos partes animales. Sin embargo, en base a
estudios previos realizados en los Andes encontramos que la dieta de Laccophilus,
Planaridae y Acari, presentes durante el muestreo pero que no pudimos analizar debido a su
tamafio pequefio, esta conformada principalmente por partes animales (Figura 4 y 5, Tabla
7).

El analisis de similitud mostré alto solapamiento en las dietas de todos los
macroinvertebrados estudiados (ANOSIM, R = 0,13, p < 0,001). El anélisis de porcentaje
de similitud (SIMPER) reveld que las leves diferencias son causadas por el microfiton, el
cual contribuye con un 38% y por la materia organica amorfa (MOA) la cual contribuye en
un 22,3% a las diferencias. Al analizar las dietas de las subfamilias Orthocladiinae y
Podonominae observamos nuevamente un solapamiento alto (ANOSIM, R = 0,04, p <
0,006), y el SIMPER mostré que el microfiton aporta con el 41% y la materia organica
amorfa aporta con 18% a la leve disimilitud de las dietas. Al analizar Gnicamente la dieta de
la subfamilia Orthocladiinae en los dos rios, encontramos también un alto solapamiento
(ANOSIM, R = 0,17, p < 0,001) y el SIMPER mostré que el microfiton contribuye con un
44% a la disimilitud y el perifiton con el 20%. Finalmente, el analisis de similitud de la
subfamilia Podonominae muestra igualmente un solapamiento en las dietas (ANOSIM, R =
0,18, p < 0,001) y en el SIMPER se observé que el 41% de microfiton y el 24% de MOA

contribuyen a la disimilitud de las dietas.
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5.3. GRUPOS FUNCIONALES ALIMENTICIOS

Los quince taxones analizados fueron agrupados en nueve grupos funcionales
alimenticios. En el dendograma se identificaron cinco grupos con habitos generalistas
(depredador/colector,  colector/triturador,  colector/filtrador,  filtrador/triturador vy
triturador/raspador/colector) y tres grupos especialistas (depredador, colector y triturador)
(Figura 6). Los colectores/trituradores fueron el grupo con mas taxones (tres taxones). El
grupo colector filtrador estuvo presente en todos los sitios muestreados mientras que el
grupo depredador/colector solo estuvo presente en el sitio ExG1 y el grupo especialista
colector solo estuvo en ExG3. Observamos que el rio de origen glaciar estd representado
Unicamente por dos grupos funcionales mientras que el rio ex glaciar lo esta por nueve
grupos. Finalmente, en el rio de vertiente y drenaje encontramos que el nimero de grupos

funcionales aumenta rio abajo (Figura 6).
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6. DISCUSION

6.1. VARIABLES AMBIENTALES Y FUENTES DE ALIMENTO

En general, la concentracion de clorofila o en nuestro estudio es baja en
comparacion a otros estudios realizados en los Alpes suizos por Lods-Crozet et al., (2001) y
Uehlinger et al., (2010), pero nuestros valores son similares a los reportados para el nevado
Antisana por Jacobsen et al. (2014). Contrario a lo que esperabamos, nuestro estudio reveld
que existe mayor cantidad de clorofila a en el rio de glaciar que en el de vertiente y drenaje.
Un estudio realizado en rios de glaciar de zonas temperadas muestra que los valores de
clorofila o son menores en sitios de mayor influencia glaciar (Lods-Crozet et al., 2001),
pero nuestros resultados nuevamente coinciden con los reportados por Jacobsen, D., et al
(2014), donde las concentraciones de clorofila o son mayores en los rios de glaciar y
aumentan a lo largo del rio glaciar. Investigaciones sugieren que factores como la turbidez,
no limitan la tasa fotosintética (Cadbury et al., 2011; D, Astorga com pers.) y la altitud a la
que se encuentran los rios glaciares de montafia hace que estos reciban mayores tasas de
radiacion solar que rios ubicados a menores altitudes (Kuhn et al., 2011; Jacobsen y
Dangles, 2017).

Nuestros analisis de regresién (GLMs y modelos lineales simples) mostraron que en
los rios estudiados ningun factor ambiental explica la variacion de la concentracion de
clorofila a mejor que el azar. Sin embargo, encontramos dos modelos con un poder
explicativo cercano al modelo nulo. El primero incluye la interaccion entre la temperatura
minima del agua y la conductividad y el segundo modelo incluye la influencia glaciar con
un efecto significativo sobre la concentracion de clorofila a. La distribucion de la clorofila
o en un gradiente altitudinal y de influencia glaciar varia simultineamente junto con
multiples factores ambientales, muchos de los cuales probablemente no fueron tomados en
cuenta en este estudio. Esto podria explicar por qué diferentes estudios han encontrado
resultados diferentes respecto a la influencia de variables ambientales sobre la
concentracion de clorofila o la biomasa de algas. Por ejemplo, mientras algunos estudios
sugieren que estas variables estan influenciadas por la turbidez, baja temperatura, baja

estabilidad del canal y la marcada estacionalidad en zonas temperadas (Furederer, L.,
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Welter, C y Jackson, J., 2003; Cadbury et al., 2011; Fenoglio, S., Bo, T., Cammarata, M.,
Lopez-Rodriguez, M y Tierno de Figueroa, J., 2015), otro, realizado en los Alpes, no
encontro relaciones significativas entre las condiciones hostiles de los rios de glaciar y la
biomasa de algas (Niedrist, G., Cantonati, L y Furederer, L., 2018). Todo esto demuestra
que se requieren mas estudios en rios de glaciar, especialmente en los altoandinos, que
permitan cuantificar de una mafianera mas acertada la relacion de las variables ambientales

con la clorofila a como fuente de alimento.

Los resultados que encontramos respecto a la materia organica amorfa (MOA), si
coincidieron con lo esperado, pues encontramos una mayor cantidad de esta fuente de
alimento en los sitios del rio de vertiente y drenaje, donde existe un aporte mas alto de
materia aldctona, debido a la vegetacion que se encuentra en la ribera del rio. Contrario a lo
que Jacobsen y Dangles (2017) mencionan sobre el aporte nulo de materia organica en los
rios de origen glaciar, en nuestro estudio, los sitios del rio glaciar aparentemente si reciben
una pequefa contribucion de materia aloctona, posiblemente procedente de musgos y
liquenes que son capaces de colonizar y sobrevivir en los ambientes hostiles muy cerca del
glaciar (Morueta-Holme, N., Engemann, K., Sandoval-Acufia, P., Jonas, J., Segnitz, M y
Svenning, J., 2015; Gonzélez, Y., Aragon, G., Burgaz, Ay Prieto, M., 2017; Rosero, 2018).
Los Modelos Lineares Generalizados mostraron que las variables ambientales que mejor
explican la distribucion de la materia organica aloctona son la influencia glaciar, el pH y su
interaccion. Esto concuerda con los resultados encontrados por Andino (2014), quien
menciona que la variabilidad de la materia organica aldctona puede ser explicada por el
derretimiento diario del glaciar que reduce los recursos alimenticios al llevarse la materia
organica rio abajo disminuyendo su tiempo de retencion en los rios de glaciar. Por otro
lado, el pH afecta la descomposicién de la materia organica al6ctona y por consecuencia su
distribucidn. Los valores bajos de pH reducen los niveles de descomposicion y causan que
esta se acumule mas en rios con menor pH (Traister, E., McDowell, W., Kram, P., Fottov4,
D, y Kolafikova, K., 2013). Sin embargo, cabe notar que en nuestro estudio el pH no
mostré una variacion notable entre los distintos sitios, por el contrario, se observa cierta
estabilidad entre sitios y entre ambos rios, por lo que se deberian realizar mas estudios para

entender mejor nuestros resultados.
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6.2. DIETA DE LOS MACROINVERTEBRADOS

En nuestro estudio consideramos seis categorias para clasificar los recursos
alimenticios (diatomeas, perifition, microfiton, MOA, FPOM vy partes animales) a
comparacion del estudio realizado por Tomanova et al., (2006) en los Andes de Bolivia, en
el que clasifica el alimento dentro de ocho categorias (particulas sedimentarias, FPOM,
CPOM, microfitas, macrofitas, partes animales, microinvertebrados y macroinvertebrados).
En ese estudio, los recursos mas consumidos por los macroinvertebrados fueron particulas
sedimentarias, detritos finos y microfitas (algas microscépicas) y los menos consumidos
fueron restos animales, detritos gruesos y macroéfitas (macroalgas, musgos). Al igual que en
nuestro estudio, esos autores también encontraron que la mayoria de los taxones se
alimentan de méas de un tipo de alimento. Andino (2014), en el nevado Antisana considera
cinco categorias y menciona al CPOM y FPOM como los recursos mas consumidos. Como
en nuestro caso, el perifiton y las diatomeas fueron consumidos en pequefia cantidad. Los
resultados de los analisis de similitud mostraron que no hay casi diferencias en la dieta de
los macroinvertebrados sino que existe un solapamiento en el alimento consumido dentro
de ambos rios. Es decir, los taxones consumen los mismos recursos pero en diferentes
proporciones. Esto coincide con los resultados de Hart y Robinson, (1990) quienes sugieren
que en ambientes hostiles, los macroinvertebrados tienen la habilidad de explotar cualquier
recurso disponible, en lugar de especializarse por uno solo que podria estar ausente o ser

muy variable.

6.3. GRUPOS FUNCIONALES ALIMENTICIOS

Las cadenas troficas de rios neotropicales estdn dominadas por consumidores
generalistas, con una gran flexibilidad para obtener recursos alimenticios (Covich, 1988).
La mayoria de taxones examinados son capaces de ocupar al menos dos niveles tréficos,
pues comunmente se alimentan de diversos recursos dependiendo de su disponibilidad
(Furederer et al., 2003; Tomanova, et al., 2006; Andino, 2014; Lauridsen, R., Edwards, F.,
Cross, W., Woodward, W., Hildrew, A y Jones, I., 2014). La clasificacién de grupos
funcionales realizada por Tomanova et al., (2006) en cuatro rios de los Andes de Bolivia
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muestra ocho grupos funcionales de 49 taxones. Por otro lado, la asignacion llevada a cabo
por Andino (2014) en el nevado Antisana en 17 sitios con grado distinto de influencia
glaciar, muestra nueve grupos funcionales de 27 taxones. En su dendograma se observan
cinco grupos especialistas (depredadores, raspadores, trituradores, colectores vy filtradores)
y cuatro grupos generalistas (depredadores/raspadores, depredadores/colectores,
trituradores/raspadores y trituradores/colectores). Andino (2014) que los colectores y
generalistas estdn asociados a los sitios de mayor influencia glaciar, similar a lo que
encontramos en nuestro estudio, donde registramos al grupo generalista colector/filtrador,
presente en todos los sitios, incluidos los de mayor influencia glaciar. Sin embargo, no
encontramos ningln grupo especialista en el rio de origen glaciar. Andino (2014) ademas
sefiala que los trituradores, trituradores/raspadores, raspadores y depredadores se
encuentran en rios de baja influencia glaciar; similar a lo que encontramos en el
Carihuairazo, pues los grupos funcionales asociados al rio de vertiente y drenaje fueron:
cuatro especialistas (depredadores, colectores, filtradores y trituradores) y cinco grupos
generalistas (depredador/colector, colector/triturador, colector/filtrador, filtrador/triturador,

triturador/raspador/colector).

Al comparar algunos taxones asignados por Andino (2014), observamos algunas
diferencias en cuanto a la determinacion de sus grupos funcionales, como el género
Hyalella, que en nuestro estudio fue clasificado dentro del grupo triturador/colector,
mientras que en el Antisana pertenece al grupo triturador/raspador; Anomalocosmoecus es
generalista en el Carihuairazo (triturador/raspador/colector) y en el Antisana es mas
especialista (triturador); el grupo funcional de Chironomidae en el Antisana es colector y en
nuestro estudio es colector/filtrador. Estas diferencias pueden deberse a las condiciones
ambientales locales y a la flexibilidad de los macroinvertebrados para ocupar méas de dos
niveles troficos, lo que les permite vivir en un amplio rango de ambientes cambiantes (llg y
Castella, 2006; Ibarra, 2016 ). Cabe mencionar que dentro de nuestra clasificacion, notamos
cierta redundancia funcional en el rio de vertiente y drenaje, la cual se basa en la
observacion de los roles similares que algunas especies desempefian en las comunidades,
asegurando el mantenimiento de las funciones de los ecosistemas a largo plazo (Henriques-
Oliveira, Nessimian y Dorvillé, 2003). Finalmente, la informacién limitada en cuanto a la

taxonomia de macroinvertebrados neotropicales y de los procesos ecosistémicos puede
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llevar a una malinterpretacion de los grupos funcionales alimenticios, es por ello que se
requieren de mas estudios que nos permitan entender mejor el funcionamiento de estos

ecosistemas vulnerables y poco estudiados.
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7. CONCLUSIONES

La relacion entre las variables fisico-quimicas y la clorofila o debe ser mejor
estudiada ya que no encontramos ningin modelo que explique la distribucion de la clorofila
a mejor que el modelo nulo. La variacién de la materia organica amorfa esta relacionada

con la influencia glaciar y la interaccion con el pH.

El recurso méas consumido fue el microfiton seguido de MOA y FPOM. Las
diatomeas y el perifiton fueron consumidos en menores proporciones y las partes animales
no fueron encontradas en los contenidos analizados. Se encontrd un solapamiento en las

dietas de los macroinvertebrados a lo largo de los sitios de estudio.

Se encontraron nueve grupos funcionales alimenticios, de los cuales solo dos estan

presentes en el rio de glaciar y el resto se encuentran en el rio de vertiente y drenaje.
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Figura 1. Contorno del glaciar del volcan Carihuairazo entre 1956 y 2017.
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Figura 4. Composicion relativa del alimento observado en los contenidos intestinales de

macroinvertebrados de siete sitios de muestreo en el nevado Carihuairazo.
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10. TABLAS
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Tabla 1. GLM para clorofila

. . A T

Modelo Variables en el modelo Df logLik Q(AICc) Q(AICC) Distribucion
1 Null CHLOA ~1 2 -79.739 62.3 0 Bin.Neg.
2 Best CHLOA ~MINTH20:CND 3 -76,92 63,1 0,75 Bin.Neg.
3 Full CHLOA 12 -6889 981 3577  Bin.Neg.

~PH+CND+MAXTH20+MINTH20+SITIO+INF
CHLOA: Clorofila o, MAXTH2O: Temperatura maxima del agua, MINTH2O: Temperatura minima del agua, CND: Conductividad,
INF: Influencia Glaciar, Bin. Neg: Binomial Negativa.

Resultados del GLM para clorofila o, se muestran tres modelos (Null: sin variables, Best: interaccion entre temperatura minima Yy

conductividad y Full: todas las variables tomadas en el modelo) con su respectivo AQ(AICc) que representa la diferencia entre modelos.

Tabla 2. GLM clorofila a.

Variables en el modelo Q(AICc) Peso A Q(AICc¢) Distribucion
1 CHLOA ~1 59,833 0,0483 0 Binomial.Negativa
2 CHLOA ~ MINTH20:CND 60,371 0,0369 0,011  Binomial.Negativa
3 CHLOA ~ INF 60,6097 0,0327 0,0042  Binomial.Negativa

CHLOA: Clorofila o, MINTH2O: Temperatura minima del agua, CND: Conductividad, INF: Influencia Glaciar

Resultados del GLM para clorofila a, se muestran los tres mejores modelos que explican la variacion de la clorofila a
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Tabla 3. GLM para MOA

A
Modelo Variables en el modelo Df  logLik Q(AICc) Q(AICc) Distribucion
1 Best MOA-~ INF 3,66 3 -98,579 69,9 Bin.Neg.
2 Null MOA ~1 2,17 2 -104,985 71,2 Bin.Neg.
MOA-~ Bin.Neg.
3  Full PH+CND+MAXTH20+MINTH20+SITIO+INF 6,85 12 -90,683 99

MOA: Materia organica amorfa, MINTH20O: Temperatura minima del agua, CND: Conductividad, INF: Influencia Glaciar, Bin. Neg: Binomial

Negativa.

Resultados del GLM para MOA, se muestran tres modelos (Best: Influencia glaciar, Null: sin variables, y Full: todas las variables
tomadas en el modelo) con su respectivo A Q(AICc) que representa la diferencia entre modelos.

Tabla 4. GLM para MOA.

A
Variables en el modelo Q(AICc) Peso Q(AICc) Distribucion
1 MOA ~INF 67,306 0,048 0 Bin.Neg.
2 MOA ~PH + INF:PH 68,406 0,027 0,021 Bin.Neg.
3 MOA-~INF+PH 68,531 0,026 0,001 Bin.Neg.
4  MOA~PH 68,645 0,024 0,114 Bin.Neg.
5 MOA ~ INF + MINTH20:MAXTH20 68,727 0,023 0,082 Bin.Neg.

MOA: Materia organica amorfa, MINTH20O: Temperatura minima del agua, MAXTH2O: Temperatura maxima del agua, CND: Conductividad,
INF: Influencia Glaciar, Bin. Neg: Binomial Negativa.

Resultados del GLM para MOA, se muestran los tres mejores modelos que explican la variacion de MOA.
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Tabla 5. Estimados y valores p de las variables ambientales que mejor explican la variacion de clorofila o en los GLMs.

Modelo Intercepto MINTH20:CND Origen Glaciar
Estimado Pr(>|z|) Estimado Pr(>|z|) Estimado Pr(>|z|)
CHLOA~1 1.75 <2e-16*** - - - -
CHLOA~ MINTH20O:CND 1.82 <2e-16*** -0.01 0.014* - -
CHLOA ~ INF 1.26 <2e-07*** - - 0.7 0.02*

CHLOA: Clorofila o, MINTH20: Temperatura minima del agua, CND: Conductividad, INF: Influencia Glaciar

Tabla 6 Estimados y valores p de las variables ambientales que mejor explican la variacion de MOA en los GLMs.

Origen Glaciar pH PH : Origen MINTH20:MAXTH20
Modelo Intercepto Glaciar
Estimado  Pr(>|z|) Estimado  Pr(>|z|) Estimado  Pr(>|z|) Estimado Pr(>|z|) Estimado Pr(>|z|)
<2e- 9.01e-
MOA~INF 2.42 1w -0.85 05 - - - - - -
MOA ~ PH + INF:PH 8.64  0.005** - - -0.85 0.04* -0.09  0.001** - -
MOA ~ INF + PH 9.22 0.002** -0.7 0.002** -0.93 0.02* - - - -
MOA ~ PH 1272 28 i . 145 0.0007% i i i i
: 05*** . "
MOA~ INF + <2e- 2.41e- *
MINTH20:MAXTH20 2.45 16*** -0.87 05*** - - - - -0.003 0.06

MOA: Materia organica amorfa, MINTH20O: Temperatura minima del agua, MAXTH2O: Temperatura maxima del agua, INF: Influencia Glaciar

42



Tabla 7. a) Analisis de los contenidos intestinales y b) dieta referencial de macroinvertebrados

(%).
Taxon Diatomeas Perifiton Microfiton MOA FPOM Ai?r:]tglses
a)
Contenidos
intestinales
Orthocladiinae 2,5 3,65 67,5 10,27 15,61 0
Podominae 0,16 0,66 64,95 13,63 20,57 0
Geranomya 0,54 13,99 35,98 31,49 17,97 0
Limnophora 1,06 6,1 56,14 18,46 18,054 0
Chelifera 0,59 6,92 52,36 21,19 18,86 0
Anomalocosmoecus 18,68 16,68 17,48 30,12 17,04 0
Parydra 22 14,4 41 9,6 13 0
Simulium 3,47 10,36 52,26 4,6 29,31 0
Hyalella 3,29 4,29 51,04 15 26,38 0
Nepticulidae 0 0 76,33 0,34 23,33 0
b) Dieta referencial
(Andino, 2014)
Lumbriculidae 0 0 0 80 20 0
Acari 0 0 50 0 0 50
Laccophilus 0 0 0 0 0 100
Planaridae 0 0 0 0 0 100
Copepoda 0 0 0 50 50 0

43



