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RESUMEN

A nivel global se esta produciendo unarapida pérdida de especies, principa mente en ecosistemas dul ceacuicolas. Cémo estas
pérdidas afectan procesos del ecosistemaes un areadeinvestigacion activa. Lasrelaciones entreriquezade especiesy procesos
del ecosistema se examinan mediante experimentos de laboratorio y campo paradeterminar | os efectos que tiene unaespecie en
particular sobre rel aciones funcional es esencial es. Estos estudios son importantes tanto parala conservacion de especiesraras,
como para €l manejo de especies menos vulnerables. La hipétesis del “seguro” destaca laimportancia de proteger atodala
biodiversidad paramantener los serviciosdel ecosistemay retener lamaximabiodiversidad. Estarevision discutelaimportancia
de los invertebrados bénticos en las cabeceras de los rios y su papel en el procesamiento de detritos derivados de bosques
riparios. Estudios recientes demuestran que funciones especie-especificas, tales como lafragmentaci6n de hojarasca, puede ser
alterada significativamente por las especies de invertebrados presentesy susinteracciones. Algunas especiesinteractiian en las
cadenas de procesamiento de detritos de modo tal que la pérdida de un eslabén importante puede tener efectos importantes
sobre como fluye la energia atraves de las cadenas tréficas de los rios. El valor funcional de estas especies en el reciclaje de
material es organicos debe ser considerado parael manejo alargo plazo delosflujos de aguaen redes de habitatsinterconectados.

Palabrasclave: conectividad, perturbacion, red de drenaje, diversidad microbiana, desplazamientos ontogenéticos, pérdidade
especies, redundancia de especies, cadenas de procesamiento

ABSTRACT

Species arerapidly being lost on aglobal basis, especialy in freshwater ecosystems. How these losses will affect ecosystem
processesis an active area of research. Relationships between species richness and ecosystem processes are being examined
using laboratory and field experimentsto determine the effects that particul ar species have on essential functional relationships.
Results of these studies are important for conservation of rare species as well as management of less vulnerable species. The
“insurance” hypothesis asserts the importance of protecting all biodiversity to sustain ecosystem services and to retain
maximal biodiversity. Thisreview focuses on the importance of benthic invertebrates in headwater streams and their rolesin
processing detritus derived from riparian forests. Recent studies demonstrate that speci es-specific functions such as shredding
of leaf litter can be greatly altered by which invertebrates are present and how they interact with each. Some speciesinteract
in detrital processing chains so that loss of animportant link in that chain can have major effects on how energy flowsthrough
stream food webs. The value of these species’ roles in recycling of organic materials needs to be considered for long-term
management of stream flows within a network of inter-connected habitats.

K ey words: connectivity, disturbance, drainage network, microbial diversity, ontogenetic shifts, species|oss, speciesredundancy,
processing chains
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INTRODUCCION

Se esta produciendo rgpidamente un cambio
global a medida que las poblaciones humanas
amplian el usoy dominio de muchos habitatsenla
biosfera.

Por ello se observa pérdida de especies en
comunidades|ocalesy regionalesen todo € mundo,
principal mente en ecosi stemas dul ceacuicolas. La
pérdida de biodiversidad es importante desde el
punto de vista ético debido aqueladisminucion en
larigueza de especies puede aterar la estabilidad
y sostenibilidad de procesosdel ecosistema (Kinzig
et al. 2002, Loreau et al. 2002, Naeem 2002,
Srivatava y Vellend 2005). Procesos ecol 6gicos
tales como produccién primaria, descomposicién
de materia orgénica, y ciclaje de nutrientes
dependen de comunidades biéticas especificas
constituidas por muchas especies diferentes. Si
algunas especi es se extinguen local mente, su papel
funcional en el ecosistema puede perderse, o ser
reemplazado por especies menos eficientes ya
presentes, o por incorporacién de especies. Cuando
seproducelaextinciénlocal deunaespecie, emerge
unaincertidumbrerelacionadacon laresilienciade
la comunidad ecolégica y de los procesos del
ecosistema que sostienen €l ciclgje de nutrientesy
la productividad, que son las bases para servicios
esenciales del ecosistema (Covich et al. 2004a,
2004b). Ademés, la pérdida de diversidad de
especi es subestimalosimpactostotalesqueresultan
de la declinacion de la diversidad a nivel de
pobl acion, donde tamafios, biomasa, y composicion
genética de especies afectan los procesos del
ecosistemay losbienesy serviciosasociados (L uck
et al. 2003).

AUn los experimentos mejor disefiados, que
integran cambios en riqueza de especies y otros
atributos de biodiversidad, son influenciados por el
contexto ambiental especifico predominante durante
el estudio, de manera que lainterpretacion de los
resultados permanece incierta. Tipicamente hay
muchos subconjuntos posibles de concentraciones
de nutrientes, temperaturas, variabilidad de flujo
de agua, asi como de frecuencia y severidad de
disturbios. Ademas de estas complejidades
naturales intrinsecas, hay varias fuentes de
complejidad derivadas del manejo de deficientede
ecosi stemas e impactos extensivos de poblaciones
humanas crecientes. Estacombinacidn detensiones
€cosi stémi cas deriva de aspectos soci 0-econémicos
del cambio del uso de la tierra 'y la variabilidad
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natural. Las tensiones cronicas estan acelerando
la pérdida de hébitats de agua dulce y de especies
endémicas asociadas. Al mismo tiempo, aumenta
répidamente la demanda socia por suministros
adiciona esdeaguapotable, asi como laproduccion
de pecesy mariscos. Laaceleracion delademanda
de servicios de ecosistemas de hébitats
dul ceacuicol as conduce a aumento de desviaciones
de cursos de agua, construccion de represas, y €l
potencial mejoramiento del manejo de recursos
acudticos cada vez més escasos. Estos desarrollos
ocurren dentro de la probabilidad de que la
variabilidad hidrol 6gica de los regimenes de flujo
natural es aumenten y conduzcan al incremento de
especiesno nativas (Ricciardi y Rasmussen 1999).
Este intervalo natural de variabilidad hidrol6gica
incluyeinundacionesy sequias, quetienen efectos
importantes sobre procesos del ecosistema tales
como produccion vegetal y animal, produccion de
oxigeno, ciclgjede nutrientesy descomposicién de
detritos organicos. La comprension de cémo las
interacciones de varias especies afectan |las tasas
y variabilidad del procesamiento de detritosy el
ciclgje de nutrientes en ecosistemas bénticos se
encuentra solo en sus comienzos (Covich et al.
20044).

Esta revision se centra en los servicios del
ecosistema provistos por invertebrados de aguas
continentales. Para ello se utilizan ejemplos
recientes que ilustran cémo pueden evaluarse
especi es bénticas en términos de su papel funciona
en procesos del ecosistema, especialmente en el
procesamiento de materiaorganica. Lariquezade
especies es, en general, una medida de la
organizacion de la comunidad que se utiliza para
evaluar y comparar la contribucion de distintas
especies. Sin embargo, considerar al niUmero de
especies como un pronosticador apropiado de
procesos del ecosistema es cuestionado
ampliamente por ec6logos interesados en |os
efectos de los cambios de densidad, biomasa e
i nteracciones entre especies. Se necesitan medidas
adicionales para predecir las consecuencias de
pérdidade algunaespecie, asi como para entender
la sostenibilidad del ecosistema a largo plazo.
Debido a que algunas especies tienen multiples
funcionesy amenudo despliegan unampliointervalo
de interacciones directas e indirectas con otras
especies, esnecesario evaluar lasdiferenciasentre
conjuntos de especies y las condiciones abioticas
gue afectan sus interacciones. La riqueza de
especies, por S sola, es insuficiente para evaluar
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integralmente el conjunto de especiesde microbios
einvertebradosqueintervienen en e procesamiento
de detritos organicos. Se proponen mediciones
adicionalesdebiodiversidad, mésalladelariqueza
de especies, para interpretar como las relaciones
funcionales entre especies de microbios,
invertebrados y vertebrados alteran el
procesamiento de materiaorganica, especia mente
bajo condiciones cambiantes en el tropico. Este
enfoque sobre las interacciones multi-especiey la
descomposicion de materia organica por ciertas
especies clave, se considera en relacion a las
distribuciones locales a escala de cuenca de
drengje, y laimportanciade diferentes especiesen
laprovision dediferentes serviciosdel ecosistema
tales como ciclaje de nutrientes y agua potable.
Para resolver algunos problemas actuales en
ecologia de aguas corrientes relacionados con
procesos del ecosistema, es necesario utilizar
escalas apropiadas para la interpretacion de
relacionesfuncionales (Giller et al. 2004a, 2004b).
Las conexiones fisicas entre habitats acuéticos, a
escala de cuenca de drenaje, influencian la
dispersion de especies y su organizacion en
comunidades que determinan tasas sostenibles de
procesos del ecosistema. Asi, la localizaciéon y
organizacién estructural dentro de una cuenca de
drenaje afectan el nimero de especies de
invertebrados bénticos presentes y sus
interacciones. El escenario fisicoy laconectividad
hidrol 6gica dentro de redes de drenaje determinan
la riqueza de especies asi como también su
distribucion, abundanciay dominancia. Sedestaca
lalocalizacion deinvertebrados bénticos dentro de
redes de drengje debido alaorganizacion jerarquica
de los rios y sus numerosos tributarios. En la
interpretacion de como los procesos del ecosistema
estén ligados dentro de cuencasde drengje, escritico
examinar las posiciones de diferentes especies en
lared, relativas alacomplejidad topografica.
Esta revision analiza en profundidad las
multiples funciones de invertebrados
fragmentadores en aguas corrientes tropicales. Se
considera en detalle la distribucion de estos
invertebrados bénticos debido a que diferentes
estudios reportan conclusiones contradictorias
sobre la importancia de los fragmentadores en
latitudes bajas (Covich 2004a, Cheshireet al. 2005,
Crowl et al. 2006, Goncalves et al. 2006, Wantzen
y Wagner 2006). A ctualmente sediscute el carécter
esencia de los fragmentadores en las cabeceras
deriostropical es porque se desconoce el conjunto
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de sus relaciones funcionales dentro de estos
ecosistemas y se requiere mas experimentacion
para explorar la magnitud de su contribucién a
procesamiento de materia organica.

Biodiversidad y Servicios del Ecosistema

A pesar de que las aguas continentales
constituyen unapequefiaproporcidn delasuperficie
terrestre, estos ecosistemas son esenciales, y estan
perdiendo especies nativas a una tasa alarmante
(Malmgqvist y Rundle 2002, Myerbeck 2004). Es
dificil predecir como estas pérdidas afectaréan el
funcionamiento de estos ecosistemas, aunque ya
son evidentesalgunasrelaciones generales (Covich
et al. 2004b). El objetivo delasinvestigacionesen
desarrollo es determinar |os niveles de diversidad
de especiesindispensables para el mantenimiento
de los procesos del ecosistema necesarios para la
produccion de valiosos bienes y servicios, tales
como agua potable y produccién pesquera bajo
diferentes condiciones (Ewel 1997, Bergstrom et
al. 2001, Covich et al. 2004b). Cuando se toman
decisiones sobre alternativas de asignacién de
recursosalargo plazo, los planificadores, gerentes
derecursos, y € publico en general, deben conocer
el valor de estos serviciosdel ecosistema (Loomis
et al. 2000, Farber et al. 2006, Millennium
Assessment 2006). El abasteci miento adecuado de
agua potable depende del balance de capacidades
de ciclaje y almacenamiento de nutrientes dentro
de cuencas dedrengjey entreregiones. El estudio
de las ventgjas y desventgjas de alternativas de
uso delatierra, y sus efectos sobre el rendimiento
de agua, requiere también de andlisis ambiental a
nivel regional (optimizacion de objetivosmaltiples).
Peguefios incrementos en la conversién de uso de
latierra pueden alcanzar umbrales de escorrentia
y entrada de nutrientes que conducen arespuestas
no lineales y a la desorganizacién de procesos
ecol6gicos naturales.

La variabilidad natural de la lluviay las
demandas sociales de agua requieren métodos
integrativos de valoracion de los servicios que
prestan ecosi stemas natural es. Esto métodos deben
estimar no solo los valores econdmicos, sino
también los ecolégicos y éticos, para determinar
como €l andlisisdel valor total (usoy no-uso) puede
ser utilizado paramantener beneficiosalargo plazo.
El valor total de cualquier ecosi stema se compone
de val ores econdmicos, ecol 6gicosy éticos, y todos
sus servicios. En la actualidad se toma en cuenta
solo unafraccion de estosvalores. Un andlisismés
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completo podria conducir a decisiones diferentes
basadas en valores totales, en especia si se
consideran valores intergeneracionales a largo
plazo. Ecdlogosy economistas estén mejorando sus
metodologias y desarrollan enfoques alternativos
para la evaluacion de procesos ecoldgicos en
ecosistemas acuéticos (Heal et al. 2005). Los
agentes que toman decisiones deben conocer los
valores ecol 6gicos, econdbmicosy socialesde estas
alternativas para asegurar los servicios del
ecosistema en el futuro (Covich et al. 2004b).

Se reconoce en general, gue los ecosistemas
acudticos proveen servicios esenciales atraves de
la produccion confiable de peces y mariscos y
procesos asociados que incluyen ciclaje de
nutrientes y descomposicion de materia organica
(Covich et al. 2004b, Giller et al. 2004b). Estos
procesos naturales han ocurrido por millones de
anos en escalas de tiempo evolutivas y la biota
contintiarespondiendo acambios ambientales. En
este contexto altamente dindmico, losinvertebrados
bénticos reciclan nutrientes y procesan la entrada
continuade nutrientes que mantienen laproduccion
vegetal y animal. Esta produccién crea a su vez
oportunidades paralapescarecreativay comercial.
El transporte aguas abajo de nutrientes, a través
de las cuencas de drenaje, genera una serie de
transformaciones microbiol gicas que ocurren en
superficies sedimentarias y por lo general no son
apreciadas en su valor. El mantenimiento de estos
procesos criticos, que proveen alimento y agua
potable, seperciben comotrivialespueslosservicios
de un ecosi stematipi camente son consi derados por
lasociedad como “gratuitos’. Dado queladiversa
biota asociada con estas funciones tiene amplia
distribucion y esresiliente, persiste la percepcion
de que no es necesario hacer gran cosa para
mantener funcionando el ecosistema. Sin embargo,
el mantenimiento de estos procesos naturalestiene
un “costo”. Por gjemplo, la proteccion de la
vegetacionriberefiaalo largo delosriosesesencia
parael control delaerosiony prevenir laentrada
excesiva de nutrientes o la sedimentacion aguas
abajo de lagos, represas y estuarios costeros.
Estudios realizados en cuencas templadas
demuestran que la descomposicion de materia
organicay labiofiltracion de materia orgénica en
suspension en aguas corrientes incrementa
mediante |a proteccion de bosgues riberefios como
zonas de amortiguacién (Castelle et al. 1994,
Lowrance 1998).

En ecosistemas acuéticos la mayor parte de
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la superficie sedimentaria total se distribuye
principal mente en pequerios tributarios de montafia
gue amenudo sonignoradosen lasplanificaciony
desarrollo (Lewis et al. 1995, Meyer y Wallace
2001). Los servicios de ecosi stemas dul ceacuicol as
dependen de muchos tipos de microbios e
invertebrados debido a sus multiples funciones en
el procesamiento de residuos organicos, la
produccién deoxigenoy laprovision de presapara
peces depredadores. Por muchos afios se hamedido
directamente el valor recreacional de serviciosdel
ecosistema que proveen una adecuada calidad de
aguaparalanatacion, e uso delanchasy pesqueria
(mediante encuestas de usuarios) y estas
constituyen el principal andlisis econémico. Otros
servicios ap;ortados por el ecosistema tales como
€l suministro de aguaparauso municipal, industrial
y agricolason también cuantificados amedidaque
incrementalademandade agua potable en muchas
regiones. Actualmente se evalGian otros servicios
tales como la conservacion de biodiversidad y
control deinundaciones mediante laproteccion de
laplaniciedeinundaciony humeda es. Como varian
tempora mente estos serviciosy su valor econdmico
en respuesta a cambios climéticos, como
inundacionesy sequias, representan hoy importante
fronteras de investigacion enfocadas sobre la
conectividad hidrol 6gica. Estudiosinterdisciplinarios
recientes ofrecen nuevas perspectivas sobre como
priorizar los valores ecol6gicos y econdmicos de
estos servicios para el manejo de sistemas
interconectados, y determinar beneficiostangibles
eintangibles. Previamente el énfasisseponiaen el
manejo de un servicio tangible en particular, sin
tomar en cuenta la incertidumbre temporal. Este
enfoque estrecho condujo alapérdidaalargo plazo
deotros servicios necesarios. Un manejo de cuenca
innovador considerael uso de NUMerosos servicios
del ecosistema que interactlan y responden a
disturbios de formacomplea, asi como demandas
y costos de mantenimiento variables.
Cientificos, gerentes y responsables de
politicas ambiental es necesitan informacion sobre
la biodiversidad del bentos para poder entender
integral mente los numerosos servicios querealiza
labiotabéntica. Es necesario presentar claramente
las opciones de manegjo y restauracion de manera
que se percibaalaconservacion delabiodiversidad
como un primer paso vital en el mantenimiento de
servicios del ecosistema para la sociedad. Para
identificar estas opciones se necesita mas
informacion sobreladistribucién geogréfica, medios
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de reproduccién y dispersion, y la vulnerabilidad
potencia delosdiversostaxaalrededor del mundo.
La continuidad de los servicios prestados por €l
ecosi stema provistos por cadagrupo de organismos
puede ser interrumpida si se ignoran, o
malentienden, las perspectivas del ecosistema a
largo plazo respecto a manejo de cuencas. Es
importante que se evallen integralmente la
biodiversidad y procesosdel ecosistemaen términos
de sus impactos sobre calidad de agua,
conservacion de especies relacionadas y
produccion pesquera. Esta evaluacion debe
considerarse dentro del contexto de cuencas de
drengje completas y con objetivos mlltiples de
manejo alargo plazo.

Biodiversidad y procesos del ecosistema en
humedal es riberefios y redes de drenaje, estan
intimamente conectados entre diferentes tipos de
comunidades acuéticas y terrestres. Recursos de
los ecosistemas de agua continental es pueden ser
transferidos hacia cadenas tréficas terrestres
durante ciertas épocas del afio, mientras que en
otras épocas la direccion y tipos de transferencia
cambian de los bosques riberefios hacia el rio
(Wallace et al. 1997, Nakano y Murakami 2001,
Power y Dietrich 2002). Cambiosen lariquezade
especies del bosque riberefio pueden alterar las
comunidades microbianas del rio y las tasas de
descomposicion de hojarasca (Lecerf et al. 2005).
Lossuelosy sedimentosdelaplaniciedeinundacion
se caracterizan por alta diversidad de especies 'y
sostienen servicios del ecosistemaesencialestales
como ciclaje y almacenamiento de nutrientes,
produccion pesquera, control de inundaciones y
secuestro de carbono (Covich et al. 2004b). La
mayoria de estas importantes especies
frecuentemente no son vistas o apreciadas debido
a que viven debajo de la superfice de suelos y
sedimentos. En consecuencia, sus funciones
criticas paralaconexion de ecosi stemas acuaticos
y terrestres a menudo no son consideradas en los
planesdedesarrollo o enlaeval uacién delos planes
econdmicos alternativos eimpactos sobre servicios
del ecosistema. Con frecuencia los gerentes
ambientales, y el publico en general, no incluyen
losvalores provistos por procesos natural es cuando
determinan los costos y beneficios econdémico-
sociales. Estas conexiones acuético-terrestres
son importantes para la proteccion de especies
rarasy para sostener las demandas sociales por
servicios del ecosistema derivados de procesos
natural es.
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Estudios Comparativos de Biodiversidad y
Procesos del Ecosistema

Ya se han establecido ampliamente algunas
conclusiones preliminares en relacién alos efectos
de pérdidade especies en sistemasterrestres sobre
procesos anivel de ecosistema (como produccion
primaria, descomposicion de materia organica, y
ciclaje de nutrientes) (Hooper et al. 2005). Sin
embargo, disefiar experimentosqueidentifiquen la
importanciao particul aridad de caracteres especie-
especificos bajo condiciones ambiental es variables
es aln un reto dificil. Esto es particularmente
problemético en ecosi stemas dul ceacuicolas donde
la conectividad entre diferentes subsistemas en
intrinsecamente compleja. Aun mas dificil de
evaluar eslavariabilidad estacional es interanual
de la precipitacion en ecosistemas tropical es.

La mayor parte de los estudios dirigidos a
evaluar € papel de la riqueza de especies en la
determinacion de procesos del ecosistema se han
enfocado en comunidades de plantas y suelos
terrestres. Los resultados de estos estudios, por |0
general, demuestran la importancia de caracteres
bi ol 6gi cos especificos (Tilman 1999, Hooper et al.
2005). Sinembargo, seencuentran también efectos
idiosincréticos o no estadisticamente significativos,
de manera que las relaciones entre componentes
delabiodiversidad, diversidad funciona y procesos
del ecosistema son ain muy incompletas (Mikola
et al. 2002, Wardle y Zackrisson 2005, Wright et
al. 2006). Se necesita mucho mas investigacion
paraalcanzar inferencias significativas sobre como
la pérdida de una especie en particular altera
procesos en ecosistemas naturales y 10s servicios
gue ellos proveen a la sociedad. En especial se
necesita investigacion en aguas dul ces tropicales,
donde viven muchas especies y donde las
interacciones son complejas y ain no son
entendidas completamente. I nicialmente se postul
guetodas | as especiestienen funciones especificas
en los procesos ecoldgicos y por lo tanto, todas
debian ser protegidas. Esta “hipotesis de los
remaches’ afirmaba que la pérdida de cualquier
especie seria evidenciada prontamente porque
todasellas son esenciales (Ehrlich y Walker 1998).
Algun proceso ecolégico cesariay su falla seria
similar alafallade un avion de continuar volando
despues de que se perdieran los remaches de las
alas. En la ultima década se demostré
experimentalmente unarelacion entre € incremento
de la riqueza de especies y los procesos del
ecosistema que se estabilizaba una vez que un
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subconjunto de especies estaba presente en la
comunidad. Estas observaciones sugerian que la
importancia de especies adicionales solo seria
evidente bajo condiciones ambiental es cambiantes
(Loreau et al. 2002). Walker (1992) sugirio que
una especie dada seria “redundante” si su
desaparicion no trae consigo efectos evidentes.
Esta hipotesis estaba motivada por €l interésen la
proteccion de especies claves. Walker también
reconoci que el cambio de condicionesambientales
podria transformar en criticas a algunas especies
previamente consideradas como “ redundantes” . El
rapido crecimiento de las poblaciones humanasy
los cambios de uso de la tierra resultantes,
fundamentan una creciente preocupacién por que
lapérdidaacumuladade especies serairreversible.
Algunos ectlogos consideran que especies nativas
seran desplazadas por invasoras querealizarédn solo
parcialmente el procesamiento de la materia
organica. La introduccion de especies no nativas
(Ricciardi y Rasmussen 1999, Ricciardi 2004) y la
pérdida de especies nativas estéan ocurriendo
rgpidamente en ecosistemas dulceacuicolas.
Especies introducidas y poblaciones de especies
invasoras en rapida expansion se presentan a
menudo donde la sobrepescay |a sobreexplotacion
de las especies mayores de peces e invertebrados
estd cambiando las cadenastroficasy los servicios
prestados por el ecosistema (Mamqvist y Rundle
2002, Meyerbeck 2004, Allan et al. 2005). Estas
combinaciones de cambio hacen dificil predecir si
los ecosistemas mantendran su productividad e
integridad funcional. Lares stenciade comunidades
de especies nativas a la dispersion de especies
invasoras en rios esta limitada por la alta
conectividad de habitats dentro de la cuenca de
drengje (Covich 2005).

Mecanismos de Mantenimiento de los
Procesos en Ecosistemas

Un mecanismo de “portafolio mixto” puede
aumentar |a probabilidad de que una comunidad
mantenga un proceso ecol 6gico particular cuando
se pierde algunaespecie. L as especies remanentes
pueden continuar activasy aumentar su abundancia
compensando asi laespecie perdida. Esteseguro”
de que un proceso especifico continue de manera
sostenida depende de un namero suficiente de
especi es remanentes que puedasubstituir lafuncion
de la especie perdida, y que se encuentren
di stribui das espacia mente de manerade minimizar
la extincion local (Loreau et al. 2003).
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Desaf ortunadamente, se conoce relativamente
poco sobre como diferentes especies acuéticas
pueden compensar la pérdida de una especie. Sin
embargo, hay algunos casos draméticos donde la
pérdida de especies ha alterado las cabeceras de
rios Neotropicales. Por jemplo, una enfermedad
causada por un hongo provocé la pérdida
catastréficade anfibiosy estadeclinacion condujo
aateracionesmayoresdelaproductividad primaria
y €l procesamiento de detritos (Whileset al. 2006).

Un mecanismo diferente opera si las tasas
de procesamiento incrementan con el nimero de
especies y se afladen caracteristicas especificas
gue mejoran las relaciones funcionales. Este
resultado se conoce como €l “ efecto de muestreo”
debido alavariabilidad intrinseca en |os patrones
de asociaci6n de especi es en comuni dades naturales
debido adiferencias en adaptaciones de dispersion.
El efecto de muestreo es un mecanismo descrito
en varios estudios realizados en ecosistemas
acudticos (Covich et al. 2004a). Por ejemplo,
utilizando modelos de corrientes de agua en
laboratorio a nivel de mesocosmo, Cardinale y
Palmer (2002) encontraron que un competidor
superior entre tres especies de tricopteras domind
la comunidad causando un aumento en las tasas
de procesamiento del ecosistema en comparacion
con lasotras especies. Engelhardt y Ritchie (2001,
2002) también observaron un aumento de la
biomasatotal y lareduccion de pérdidas defésforo
con el aumento del nimero de especies de
macrofitas en marismas debido a una solaespecie
dominante. Las comunidades estructuradas al azar
utilizadas frecuentemente en experimentos de
laboratorio y de campo pueden crear también
“efectos de muestreo”, pero es poco probable que
representen los procesos naturales en el
establecimiento de comunidades. Secuencias
artificial es de adici6n de especies aunacomunidad
en manipulaciones experimentales pueden dar
resultados distintos a los observados en
comunidades naturales que pueden haberse
estructurado durante periodos muy prolongadosde
dispersiony evolucion. Si lasespeciesson similares
en capacidad competitiva, una especie puede
substituir aotra, con lo que se compensasu pérdida
y se mantiene el proceso ecol 6gico. Sin embargo,
S una especie interactla a través de vias directas
eindirectas, que resultan enfacilitacion o sinergias
mutualistas, lapérdidade unaespecie puede alterar
las funciones de varias otras dando origen a una
dindmica ecosistémicacompleja, nolineal. Asi, si
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una especie no es un simple substituto de otra en
susfunciones, 0 s unaespeci e desempefiafunciones
multiples, 0 s ellastieneninteracciones mutualistas
y facilitadoras directas o indirectas, |a pérdida de
una especie puede disminuir rapidamente la tasa
de un proceso en €l ecosistema.

Aunque la pérdida de una sola especie es a
menudo suficiente para generar las consecuencias
de menor diversidad de especies, usuamente se
requiereinformacion adiciona sobrelaimportancia
de interacciones competitivas o0 mutualistas entre
las especies remanentes. Frecuentemente estas
relaciones interespecificas se desconocen o no
estan bien determinadas aungue sus interacciones
puedan ser importantes en la determinacién de
procesos en el ecosistema. Por ejemplo, se
reconoce que la diversidad funcional es un
componente clave en laconsideracion delosefectos
de pérdida de especies, sin embargo esta
generalmente no se toma en cuenta en estudios
enfocados solamente en la riqueza de especies
(Huryn et al. 2002, Wright et al. 2006). En otros
casos, lapérdidade unaespecie clave nativa puede
no advertirse de inmediato, especialmente si otra
especie, nativa o no, cubre su funcién ecoldgica
inmediatamente despues de su pérdida. Sin
embargo, este reemplazo funcional puede no
persistir cuando las variables ambientales sufran
cambios mayores a los cuales solo las especies
nativas estan adaptadas. Esta “substitucién
temporal” puede crear un retraso en la percepcion
de los efectos de la pérdida de una especie dada.
Laevaluacién completadelapérdidade unaespecie
requierede andlisisalargo plazo. Si lascondiciones
ambientales cambian rapidamente, o de manera
distinta, entonces solo algunas de las especies
coexistentes podrian ser capaces de adaptarse
funcionalmente. De ser asi, €l ecosistema perderia
probablemente otras especies y experimentaria
reducciones en algunos procesos criticos.

Mas All4 de la Rigueza de Especies:
Mediciones Adicionales de la Diversidad
Funcional

Aungue se sabe que | as tasas de | os procesos
en los ecosistemas estan relacionadas
positivamente con el nimero de especiesen agunas
comunidades, hay pocos estudios que fundamenten
esta asociacion en ecosistemas acuéticos (Covich
et al. 2004a). No obstante, €l nimero relativamente
pequefio de estudios que han examinado esta
hipétesis en ecos stemas dul ceacuicol asindican que
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la identificacion de funciones particulares de
especies individuales es una base para predecir
las consecuencias de pérdida de especies (Covich
et al. 20044, Giller et al. 20044). Paradeterminar
si puede ocurrir lacompensaciény substitucién de
especies esindispensabl e tener informaci én sobre
laabundanciarelativay relaciones de biomasade
las especies coexistentes. Por ejemplo, es
importante saber si alguna especie facilita el
procesamiento de detritos cuando interactlia con
otras especies. Laidentificacion de los caracteres
de la especie clave asociados con este proceso de
facilitacion permite obtener una comprension
integral de como multiples especies utilizan los
recursos e influencian la calidad y disponibilidad
de recursos. Estos caracteres pueden entonces
proveer informacién sobre las expectativas de
cambio de densidad entre especies como
consecuenciadeladesaparicion de un detritivoro.
Actualmente se conoce poco de estas
caracteristicas y relaciones en aguas dulces,
especia mente en aguas corrientestropicalesdonde
el procesamiento de detritos ha sido medido con
poca frecuenciay solo en pocos casos.

Estudios de comunidades de aguas corrientes
de zonas templadas han utilizado, por 1o general, un
pequefio nimero de especies en experimentos de
corto plazo, y sehan basado en el nimero de especies
como medida primariade biodiversidad. Unospocos
experimentos han examinado la significacion de la
equidad especifica en comunidades bénticas y
procesos en € ecosistemna (Béarlocher y Graga 2002,
Cardinale y Pamer 2002, Cardinae et al. 2002).
Varios estudios recientes han explorado como la
riqueza de especies afecta las tasas de
descomposicién de hojarasca en aguas corrientes
(Jonssony Mamgvist 2000, 2003a, Dang et al. 2005).
Bérlocher y Corkum (2003) concluyeron, de
experimentos de laboratorio, que las tasas de
descomposicion de hojas de roble (Quercus sp.)
fueron mayores cuando se emplearon mezclas de
hongos acuéticos comparadas con cultivos
monoespecificos. En generd, laimportancia de las
caracteristicas de dominancia, biomasa, y relaciones
multitréficas de especie bénticas de aguas corrientes
requieren mas andisis tanto con experimentos de
laboratorio como de campo (Covich et al. 2004a).

Perturbacion, Dispersion y Resiliencia de
Especies Dulceacuicolas

A escalaevolutivatodos|os habitats de agua
dulce son intrinsecamente “temporales’. En
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consecuencia, los invertebrados bénticos de agua
dulce estan bien adaptados para la dispersion y
establecimiento o reestablecimiento en habitats
nuevos o perturbados. La densidad y biomasa, asi
como lacomposi ci én especificadelacomunidades,
pueden cambiar rapidamente durante eventos de
cortaduracion (por €. inundaciones) o lentamente
durante disturbios delargaduracion (por €. sequia
multianual). El periodo transcurrido desdeladltima
inundacion, sequia, deslizamiento detierra, o fuego,
esunamedidaimportante delahistoriao“legado”
de una cuenca de drengje. Muchas especies que
habitan en rios han evol ucionado adaptaci ones que
incrementan su capacidad para evitar la
perturbacion (resistencia) o para recolonizar
rapidamente despues de la perturbacién
(resiliencia). La resistencia y resiliencia de
comunidades dul ceacuicolas incluyen numerosos
mecani smos pararecolonizaciony restauracion de
aguas continental es dependiendo de la extension,
intensidad, y frecuenciadelas perturbaciones. Las
adaptacionesincluyen migracion activa, dispersion
pasivapor viento, aves, y otrosmedios o produccion
de propagulos resistentes que permanecen
atrapados en los sedimentos. Especies en las que
los estadios de reposo son resistentes a sequias o
inundaciones, se mantienen listas para un rgpido
crecimiento poblacional en el momento en quelas
condiciones se hacen favorables. Algunos
invertebrados producen propagul osresi stentes que
pueden permanecer viables por décadas, como lo
hacen las semillas de hébitatsterrestres. Caracteres
especie-especificos adicionales incluyen
longevidad, resistencia a sequia, y toleranciaala
privacion de alimento (Bilton et al. 2001, Rossi et
al. 2002, Bohonak y Jenkins 2003). Varias
combinaciones de adaptaci ones ayudan a predecir
cuales especies seran mas efectivas en mantener
el procesamiento de detritos.

La dispersion entre rios, lagos y humedales
es acelerada a menudo por conexiones entre
habitats persistentes dentro de redes de drengje.
Especies de ata movilidad pueden reestablecer
rapidamente sus poblaciones después de
perturbaciones, mediante & desplazamiento pasivo
aguas abgjo, o la migracion activa aguas arriba
desde sitios menos perturbados. “Especies
fugitivas” de amplia distribucion estan
especialmente bien adaptadas para la dispersion
utilizando modos no acuéticos de movimiento
pasivo, tal como el transporte por aves, mamiferos
y otros animales. Estas especies se dispersan
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rapidamentey colonizan habitats perturbadosy son
tipicamente“ especiesgeneralistas’ en términosde
su funcion en los procesos del ecosistema.

Otras especies tienen funciones més
especializadas en localidades particulares. Ellas
tienen distribuciones restringidas con diferentes
adaptaciones para persistencia en ecosistemas
relativamente ai slados con limitada conectividad de
habitat. Por ejemplo, algunas especies se
encuentran tipicamente solo en corrientes de agua
alimentadas por manantial es, con pequefias cuencas
de drenaje que carecen de inundaciones o sequias.
En estos hébitats alimentados por manantiales, €l
flujo y latemperatura del agua son persistentesy
relativamente uniformes. Después de una
perturbacion, la dispersiéon de individuos hacia
habitats de alta calidad desde diversas éreas-fuente
conduce a una rapida reconstruccién de las
comunidades naturalesy mantienelos procesosdel
ecosistema. Cuando la densidad poblacional
sobrepasaloslimites ambientalesen unalocalidad,
individuos de esta poblacién “fuente” pueden
dispersarse hacia otros hébitats disponibles. Si un
habitat disponible esde bgjacalidad, losindividuos
quelo ocupan congtituyen unapoblacion “ sumidero”
donde la supervivencia es probable pero los
recursos son insuficientes para mantener la
reproduccion. Si losindividuos utilizan estoshébitats
subdptimos como refugio y se mueven hacia
localidades de mayor calidad, estos sitios
temporales sirven como eslabones en tiempo y
espacio que favorecen una rapida recol onizacion.

Dado que la capacidad de dispersion es un
carécter ecol gico importante paraespecies, nativas
0 no, las diferencias interespecificas en tasas de
colonizacion y recolonizacién son predictores
confiables de cuales especies no-nativas serén
invasoras exitosas. Flujos persistentes proveen vias
de dispersién e influencian la rapidez con la que
especies no-nativas pueden reemplazar especies
nativas en ladeterminacion delastasas de procesos
bi 6ticosy |os servicios ecol Ggi cos asociados. El alto
grado de conectividad hidrol6gica permiten la
dispersion répida de especies introducidas, no-
nativas. Con el tiempo, la pérdida de especies
nativas bien adaptadas a la variabilidad a largo
plazo de las condiciones ambientales puede
conducir, en algunas cuencas, a inestabilidad y
discontinuidades en la provision de servicios
€COosi stémi cos por |as especies no-nativas. En otras
cuencas, las poblaciones establecidas pueden
adaptarse a medida que varian las condiciones
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ambientales. El flujo genético ocasional entre
subpoblaciones frecuentemente aisladas (meta-
poblaciones), influencialaevolucion alargo plazo
de especies y agregaciones de comunidades
parcialmente aisladas (meta-comunidades). En
redes de drengje hay muchas posibilidades para
gue especies se aislen temporalmente y vuelvan a
conectarse méas tarde. En consecuencia, cambios
en la genética poiblaciona pueden conducir a
patrones claramente diferenciados que reflejan
barreras a la dispersion basados en complejidad
topogréficae hidrol 6gica.

Heterogeneidad y Conectividad de Red

Los varios grados de aislamiento y
conectividad entre poblaciones de especies
acudticas estan influenciadas fuertemente por
hidrologia y topografia. Cada cuenca de drenaje
tiene cierto grado de heterogeneidad fisica que
influencialos procesos hidrol 6gicosy ecol 6gicosa
diferentes escalas (Benda et al. 2005).
Distribuciones de elementos verticales y
horizontales del paisgje definen la estructura
geomorfica y la funcién ecoldgica de redes de
drengje. EI movimiento de especiesy € flujo de
agua, nutrientes, y energia a traves de la red de
drengje, influencian las tasas de los procesos en
los ecosistemas. Lastasas deflujos superficialesy
subsuperficiales de agua y sus tiempos de
residencia, reflejan las interacciones fisicas y
bi 6ti cas asociadas con la complejidad del terreno
de una cuenca de drenaje. Hay diferencias
predecibles entre redes de drenaje, de manera que
la cuenca puede ser definida en tres sub-redes:
1) rios de cabecera, pequefios, de alta elevacion;
2) rios de tamafio medio, aelevacién mediana; y
3) rios grandes a baja elevacion. Por g emplo, en
lacuencadedrengje del rio Espiritu Santo a noreste
de Puerto Rico, estas diferencias en estructura de
la red influencian los tiempos de residencia de
nutrientes y la retencién de hojarasca. Los flujos
combinados y las vias de paso ateran tasas de
meteorizacion, transporte de sedimentos, ciclgede
nutrientes, asi como también la productividad
biolégicay los servicios ecosistémicos. Ecologos
de aguas corrientes y geomorfélogos han
demostrado que estos procesos del ecosistema
incluyen interacciones bi 6ticas con algunos patrones
predecibles de organizacion comunitaria, retencion
y almacenamiento de nutrientes (Power y Dietrich
2002, Benda et al. 2005). Estas dinamicas son
propul sadas amenudo por eventos de perturbacion

ECOTROPICOS 19(2):109-127 2006

hatural es tales como huracanes, asi como también
cambiosdeuso delatierray variabilidad climética.

Andlisisde corto plazo, apequefiaescala, por
lo general no incluyen la conceptualizacion delas
NnUMerosas conexionesjerarquicas, tanto verticales
como horizontal es, entre ecosi stemas acuéticos. Se
requiere mas investigacion antes de que
generalizaciones sobre la estructura geomorfica
permitan predicciones sobre tasas de procesos en
los ecosistemas basadas en percepciones actuales
tales como el Concepto del Continuo Fluvial. En
este concepto, laanchura del canal esel principal
predictor del flujo de energia a través de cadenas
tréficas en aguas corrientes (Vannote et al. 1980).
Algunos elementos adicionales, tales como €l
tramafio de las &reas de drengje, localizacion de
grandes pendientes y saltos de agua, y la historia
geol 6gica, sereconocen como atributosimportantes
en laprediccion de &reas de deslizamiento detierra
y organizacion estructural de redes de drenaje
(Montgomery 1999, Power y Dietrich, Benda et
al. 2005). Estas variables influencian también la
composicion delacomunidad bidticay lastasasde
procesamiento de detritos (Covich et al. 2006,
Crowl et al. 2006).

Las distribuciones discretas de muchos
€ecosi stemas acuéticos (pozos, lagos de planicie de
inundacion, humedal es) resultan en cierto grado de
la separacion espacia por periodos de duracion
variable. Con frecuencia, sin embargo, componentes
aislados de ecosistemas acuéticos y terrestres son
interconectados por inundaciones o por la forma
como semanejan los recursos hidricos. Por iemplo,
el control de inundaciones puede eliminar
conexiones entre hébitatsfluvialesy de planiciede
inundacién y alterar conexiones con la mesa de
agua. En grandesriostales como el Amazonas, los
aumentos estaci onal es de preci pitacion resultan en
la formacion altamente predecible de lagos de
planicie de inundacion y un complejo arreglo de
tributarios. Estas corrientes de agua en bosgues
reciben pulsos de hojarasca y mantienen altas
densidades de invertebrados bénticos (e.g.,
Henderson y Walker 1986, Rueda-Delgado et al.
2006). Numerosos factores hidrologicos y
geomorficos se combinan para determinar como
se reconstituyen las comunidades bidticas que
influencian procesosanivel de ecosistemadespues
de perturbaciones durante la recuperacion de
corrientes de agua (Resh et al. 1988, McCabe y
Gotelli 2000, Lepori et al. 2005, Effenberger et al.
2006).
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Ejemplos de Estudios en Aguas Corrientes
de Cabecera

Existe un amplio intervalo de estrategias
adaptativas en riachuelos de montafia,
principalmente en donde e bosgue riberefio provee
deentradade hojarascadurantetodo € afio (Covich
1988a, Crowl et al. 2006). Lamayor longevidad y
suficiente capacidad de dispersion hacen muy
resilientes a algunas especies de invertebrados de
mayor tamarfio y vertebrados (Covich et al. 1991,
1996, Flecker 1996). Por ggemplo, ciertasespecies
bénti caslongevas cambian susfunciones ecol égicas
a medida que maduran. Especies de moluscos y
crustaceos decapodos varian mucho durante su
ciclo de vida y sus efectos per capita sobre el
procesamiento de detritos sediferencian entérminos
de sus capacidades para utilizar diferentes fuentes
de energia y permanecer después de
perturbaciones. Aunque muchas especies
dul ceacuicolas se reproducen y mueren en un afio,
muchas otras contintan reproduciéndose por mas
de5 010 anos. Ellasdifieren en tamario, movilidad
y adaptaciones de dispersion, lo que resulta en
comunidades caracteristicas de ambientes
particulares, especia mente aquell os con caracteres
hidrol 6gicosy geomorficosdistintivos.

Algunos detritivoros como varias especies de
camarones atidostienen mas de un modo funcional
de alimentacién (siendo raspadores y filtradores)
dependiendo ddl flujoy delosrecursosaimenticios
(Covich 1988b). Especies dul ceacuicolaslongevas
tienen funciones ecol 6gicas multiplesy su pérdida
es especialmente significativa para el
mantenimiento de procesos y servicios del
ecosistema. Una misma especie puede gjecutar
diferentes funciones durante su ciclo de vida o en
diferentes estadios de su historiade vida. Algunas
especies depredadoras de invertebrados y
vertebrados pasan por cambios ontogenéticos en
la utilizacion de fuentes de alimento. Ciertas
especies dulceacuicolas de decipodos son
parcia mente fragmentadores en estadiosjuveniles,
pero son més omnivoros y depredadores como
adultos (Covich et al. 2006). Muchas especiesde
vertebrados que se comportan primariamente como
depredadores en estadios juveniles (peces y
tortugas) se convierten en detritivorosy omnivoros
en su etapa adulta. EI consumo de alimentos de
alto valor nutricional tal como presas animales,
favorecee rgpido crecimiento delosjuveniles, con
lo que aumenta la probabilidad de escapar de
depredadores limitados por el tamarfio de la presa.
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Asl, lasinteracciones de consumidores multitréficos
pueden reducir las poblaciones de detritivoros
mediante efectos directos e indirectos de
depredadores sobre fragmentadores.

Los controles geomorfolégicos de la
distribucion de depredadores, especialmente peces
gue son particularmente diversos a bajas
elevaciones en rios costeros, pueden limitar la
densidad y actividad de detritivoros. Las mayores
densidades de detritivoros en lacuencade drengje
del rio Espiritu Santo se observan en los rios de
montafia donde no hay peces depredadores debido
a las barreras de distribucion creadas por
empinados saltos de agua (Covich y McDowell
1996, Covich et al. 1996, Covich et al. 2006, Crowl
et al. 2006). Incrementos en la intensidad y
frecuenciade eventos de perturbacion, tales como
sequias prolongadas, pueden también causar
reducciones severas en especies de
fragmentadores donde esos eventos no han formado
parte de la historia de las comunidades acuéticas
(Covich et al. 2003, 2006).

Las combinaciones especificas de ciertas
caracteristicas entre varios conjuntos de especies
pueden ser importantes para determinar si ocurre
facilitacion o cual podriaser el efecto delapérdida
de una especie. Como se describe mas adelante,
lasmultiplesfuncionesqueredizan algunas especies
deaguascorrientesy lasecuenciadeinteracciones
COn otras especies son especial mente importantes
en la descomposicion de detritos organicos, pues
especies de distinto tipo y tamafio estan
frecuentemente conectadas en las cadenas de
procesamiento (Heard 1994, 1995, Heard y
Richardson 1995). Algunas especies estan
especia mente bien adaptadas paralafragmentacion
de la hojarasca y cambian las distribuciones de
tamario del recurso que puede ser utilizado por otras
especies. Por gjemplo, especies de insectos
acuéticos y crustéceos decgpodos fragmentan la
hojarasca gruesa y crean particulas finas en
suspension mientras procesan su alimento. Estos
fragmentadores producen particulas finas de
materia organica que quedan disponibles para el
consumo por especies filtradoras (Figura1). La
combinacion delas actividades de alimentacion de
fragmentadores y filtradores aumenta la tasa de
procesamiento de hojarasca en las cabeceras de
los rios donde la principal fuente de energiaesla
hojarasca del bosque riberefio. Esta facilitacion
entre especieses sostenible solamente s € conjunto
gue constituye la cadena de procesamiento
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permanece integray el flujo de agua entrante es
suficiente para mantener fragmentos de hojas en
suspension. Esta descomposicion de materia
organicaes un importante servicio del ecosistema
gue retiene carbono orgénico y nutrientes en las
cabeceras, donde puede continuar € ciclgeatraves
de la red trofica. Esta efectiva retencion de
nutrientes mantiene limpia el agua de escorrentia,
para usos municipales en las zonas bgjas y sirve
como medio de filtracion natural que mejora la
calidad del agua.

Estudios bénticos recientes han establecido
que la diversidad de especies disminuye en
respuesta a perturbaciones experimental es,
naturales, o antropogénicas y que esas pérdidas
locales de especies afectan procesos del
ecosistema (Crow! et al. 2001, Huryn et al. 2002,
Dangles y Chauvet 2003, Larned et al. 2003).
Estas pérdidas de especies ocurren en respuesta a
cambios ambientales distintos. En consecuencia,

es poco probable que la desorganizacion de la
comunidad en ecos stemas naturales sea un proceso
al azar. Por glemplo, Jonsson y Mamgqvist (20034,
2003b) estudiaron la pérdida secuencia de algunos
invertebrados bénticos que participan en la
descomposicion de hojarasca en respuesta a
diferentes condiciones ambientales, tales como
aumento delosnivelesdeacidificaciony eutroficacion
de los rios. Los autores encontraron que a pesar de
|asindicaciones de efectos sobre labiodiversdad, |a
identidad de las especies tenia un efecto marcado,
por lo que la secuencia de remocion de especies
determind en gran parte la tasa de descomposicion
dehojarasca(Jonsson et al. 2002). Esparticularmente
importante conocer tales secuencias de pérdida de
especies para predecir sus efectos en respuesta a
cambios ambientales, en casos donde ladiminacion
de una sola especie, 0 unas pocas especies
similarmente vulnerables, excede los efectos de la
reduccién del nimero de especies per se.

Entrada de
Hojarasca Riparia

A 4 A 4 A 4 A 4
Xiphocaris Macrobrachium Epilobocera Phylloicus
adultos juveniles juveniles larvas
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adultos
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Figura 1. Cadenas de procesamiento en riachuel os de cabecera, rio Espiritu Santo (Puerto Rico). Desplazamientos
ontogenéticos en la alimentacion crean redes tréficas rel ativamente compl gjas alin cuando estan constituidas por
pocas especies dominantes. Por ejemplo, camarones relativamente abundantes como Xiphocaris elongata son
fragmentadores en estado adulto y producen particul as organi cas en suspension gruesasy finas que son consumidas
por Atya lanipes, uno delos filtradores dominantes. Camarones mas grandes (tales como Macrobrachium car cinus)
y cangrejos (tales como Epilobocera situatifrons) son fragmentadores y omnivoros en etapa juvenil. Larvas de
tricopteros como Phyllocius spp. son fragmentadores y pueden ser consumidos por cangrejos. Diferentes clases
de edad se solapan en lautilizaci6n de alimento y consumen algunaformade detritosfoliares derivados del bosgque
ripario. La fragmentacion de hojarasca por diferentes especies de camarones y cangrejos crea “cadenas de
procesamiento” que alimentan a especies filtradoras (como Atya lanipes).
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Contrastes de Biodiversidad en Aguas
Corrientes y Procesos en Ecosistemas
Bénticos

L as clasificaciones de grupos funcionales de
detritivoros son similares en diferentes ecosi stemas
dulceacuicolas (Wallace y Webster 1996, Wallace
y Hutchens 2000). Sin embargo, las comparaciones
directas estan limitadas por € uso de diferentes
técnicas y métodos para medir las tasas de
descomposicion de hojarasca (Covich et al. 20043,
Graca et al. 2005). Ademas, no es apropiado
transferir conclusiones de unos pocos estudios
iniciales sobrelasrelacionesentre biodiversidad y
procesos en ecosistemas de rios de la zona
templada a sistemas tropicales, dado el ato grado
de complejidad ecoldgicay biol dgicaregional que
caracteriza los muchos tipos de aguas corrientes
tropicales (Covich 1988a). Estas diferencias
probablemente requeriran de métodosinnovadores
para comparar los efectos de biodiversidad sobre
tasas de procesamiento entre ecosistemas donde
la biodiversidad y la descarga son muy variables
(Covich 1988a, Covich et al. 1999, Cheshire et al.
2006, Crowl et al. 2006, Wantzen y Wagner 2006).

Hay diferenciasfundamental es entre distintos
dominios dulceacuicolas en latitudes templadas y
tropicales que influencian las tasas de
procesamiento de detritos. L os patronestemporales
y espaciales de entrada de hojarasca en cuencas
tropicales son particularmente complejos. En
genera, la entrada de hojarasca es mas continua
en bosques riberefios tropicales, y més estacional
en bosqgues riberefios templados. Sin embargo,
muchas especi es riberefias asociadas con bosques
tropicales estacionales, o con bosques tropicales
no estacionales después de eventos de
perturbacion, tienen claros patrones de entrada de
hojarasca por pulsosque proveen energiade detritos
alascorrientestributarias Covich 1988a, L odge et
al. 1994, March et al. 2001). El reemplazo de
especies nativas del bosque riberefio por especies
no nativas puede alterar las cantidades y la
periodicidad de las entradas de hojarasca
(O’ Connor et al. 2000). Redesdedrengjetropicaes
estan espacialmente conectadas por rapidos
movimientos laterales y verticales de hojarasca,
cuando fuertesvientos eintensas|luvias movilizan
hojarascaaguas abaj o durante periodosdeato flujo.
Redes de drengje ordenadasjerérquicamente, redes
de carreteras, deslizamientos de tierra en terreno
empinado, deforestacion, y variosusosdelatierra,
pueden combinarse para crear unaheterogeneidad
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espacial definidaen bosguetropicaleslluviosos. En
consecuencia, ecosistemas benténicos en rios de
cabecera(rios de bajo orden) incluyen unaamplia
variedad de condiciones fisicas y quimicas que
pueden influenciar cobmo las especies procesan
materia organica.

Existen algunas similaridades entre cuencas
de drengje tropicales y templadas. Tipicamente,
riachuel os de cabecera tienen aguas con volumen
muy variable, turbulentas, de baja concentracion
de nutrientes y bien oxigenadas, que fluyen sobre
substratos gruesos y cascadas. En contraste,
tributarios peguefios tienen una descarga menos
variable (de manantiales alimentados por la mesa
fredtica) con composiciéon quimica distinta. Rios
mas grandes tienen a menudos mas nutrientes (de
fuentes naturales y antropogénicas), pero
tipicamente tienen menores concentraciones de
oxigeno en aguas profundas que fluyen sobre
substrato arenoso y sedimentos orgénicos finos.
Estos rios grandes son afectados a menudo por
entradas excesivas de nutrientes de aguas servidas
de origen agricola o municipal. El transporte,
transformacion y almacenamiento de materia
organica en ecosistemas acuéticos son aterados
por variables fisicas (velocidad, temperatura y
profundidad de las corrientes) y quimicas
(nutrientes, salinidad, acidez, y oxigeno disuelto)
gue controlan la distribucion de la biota 'y sus
procesos funcionales. La diversidad de estos
habitats interconectados en redes de drengje y sus
comunidades microbianas asociadas resultan en
complejos patrones espaciales y temporales de
distribuciones bénticas. Estacomplejidad trae como
consecuencia una alta dependencia del contenido
bidtico en comparacion con factores abi6ticos.
Conectividad entre diferentes habitats es
obviamente importante para la dispersion,
colonizacion, y recolonizacion después de
perturbaciones de diferentes comunidades bénticas
(Palmer et al. 2000, Covich 2005).

L as fuentes de energia en corrientes de agua
varian frecuentemente alo largo de gradientes de
elevacion quetienen diferente vegetacion y uso de
la tierra. En rios de cabeceras bajo bosques
riberefios, el mayor ingreso de energiaprovienede
esa vegetacion, que entra lateralmente por las
orillas, de arroyos intermitentes, asi como de
transporte rio arriba (Wallace y Webster 1996,
Wallace et al. 1997, Crowl et al. 2006). La
retencion de material es organicos es regulada por
la heterogeneidad del canal (rocas, raices,
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represamiento por restos de madera, y bancos
socavados). Detritos se almacenan temporal mente
en pozos dentro delacorrientey en canales donde
se forman represas con restos de madera (Pyron
et al. 1999). La hojarasca se acumula durante
flujos bajos y es transportada durante flujos de
tormenta desde cauces intermitentes hasta los
cauces con flujo continuo. Esta hojarasca se
depositaalo largo de los bancos o estransportada
aguas abajo. La redistribucién y mezcla de
diferentestipos de materiaorgénica(principa mente
hojas y madera del bosque riberefio) crean una
compleja serie de recursos de detritos en varios
grados de acondicionamiento microbiano
(Mathuriau y Chauvet 2002, Crow! et al. 2006).
Esta mezcla es acondicionada adicionalmente a
través de transformaciones biol 6gi cas por actividad
microbiana y por el comportamiento de
alimentacién y excavacion de la fauna externa e
interna. Este amplio rango de heterogeneidad en
distribuciones espaciales y temporales de
almacenamiento de materiaorganicay tiemposde
residenciareflgjan las diversas fuentes de energia
detritica y nutrientes producidos por el bosgque
riberefio. La medicion de latasa de procesosy la
composi ci 6n especificaen estos dinamicos sistemas
bénticos requiere de estudios a largo plazo, para
analizar exhaustivamente las funciones especie-
especificas de la comunidad bénticay del bosque
riberefio, donde la diversidad de entradas puede
reflgjar lamezclade diferentes especiesforestales
(O’ Connor et al. 2000, Crow! et al. 2006).

Cuéndo son Importantes los Fragmentador es:
Diversidad Funcional

Los ecdlogos de aguas corrientes estan, por
lo general, de acuerdo en que ciertos taxa tienen
funciones caracteristicamente dominantes en la
fragmentacién de la hojarasca y en el
procesamiento de la materia orgénica (Rosemond
et al. 1998, Graga et al. 2005, Crow! et al. 2006,
Rueda-Delgado y Wantzen 2006). Numerosos
estudios en aguas corrientes de la zona templada
han documentado el papel que juegan los
invertebradosfragmentadores, especialmentelarvas
de tricopteros y plecopteros y anfipodos (e.g.,
Wallacey Webster 1995, Wallacey Hutchens 2000,
Graga et al. 2005). En contraste, varios estudios
han reportado ausencia o bajos numeros y
diversidad de fragmentadores en aguas corrientes
tropical es en comparaci 6n con sistemastemplados
(e.g., Fittkau 1964, Covich 19883, Ironset al. 1994,
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Dudgeony Wu 1999, Gracaet al. 2001, Dobson et
al. 2002, Goncalveset al. 2006, Wantzen y Wagner
2006).
Lacarenciadeinvertebradosfragmentadores
en aguas corrientes tropicales ha generado varias
hip6tesis: 1) lamayor temperaturadel aguaen aguas
tropicales aumenta las tasas de procesamiento
microbiano de manera que la fragmentacion y
raspado por invertebrados no ocurre cominmente
(Irons et al. 1994); 2) la entrada relativamente
continua de una alta diversidad de quimica foliar
en rios tropicales (con alta concentracion de
compuestos secundarios complejos, tales como
taninos, ligninas, celulosa) puede frenar el
procesamiento de detritos por invertebrados
consumidores (Stout 1989, Wantzen et al. 2002);
3) la evolucion y dispersion regional de algunos
grupos mayores de fragmentadores (tricopteros y
plecopteros) resultaen restricciones biogeogréficas
de ciertos fragmentadores, aunque varios estudios
indican que algunos riostropical estienen insectos
fragmentadores ampliamente distribuidos (Covich
1988a, Graca et al. 2001, Cheshire et al. 2006,
Rincony Martinez 2006) y fragmentadores de otro
tipo, especialmente al gunos crustéceos decapodos
(Henderson y Walker 1986, Dobson 2004, Moss
2005, Crow! et al. 2006); 4) los pulsos de entrada
de hojarasca en algunos rios tropicales, en
ambientes con época de sequia prolongada, puede
causar interrupcionesen el suministro de hojarasca
paralosinsectos fragmentadores que se alimentan
solo de material foliar acondicionado
mi crobiol 6gi camente (Wantzen y Wagner 2006) y
5) la dta diversidad y densidad de depredadores
en aguas corrientes tropicales, especiamente en
algunas localidades con alta diversidad de peces
(como en la cuenca Amazonica), restringe el
procesamiento de material organico por
invertebrados bénticos, pero no por especies de
microbios y peces que se alimentan del fondo
(Flecker 1996). Aun no estaclaro s agunade estas
hip6tesi stiene aplicacion general paralosatamente
variables y diferentes tipos de rios tropicales. En
algunaslocalidadesy algunosarfios, |oscompuestos
secundarios pueden alcanzar niveles toxicos para
losinvertebrados durante periodos de sequiao bajo
flujo. Una répida descomposicion por
procesamiento microbiano puede ser la ruta
primaria durante estos periodos secos, pues las
bacterias y hongos pueden estar adaptados para
descomponer los compuestos lixiviados y las
sustanciasfoliares derivadas persistentes mientras
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descomponen la hojarasca. La respiracién
mi crobi anaasociadacon este procesamiento podria
reducir el oxigeno disuelto y acentuar €l estres de
losinvertebrados fragmentadores. Sin embargo, se
sabe que crusticeos decdpodos (cangrejos y
camarones) son fragmentadores de hojas pero
consumen, ademas, una amplia variedad de
alimentos en aguas corrientes tropicales
(Henderson y Walker 1986, Covich y McDowell
1996, Zimmerman y Covich 2003, Moss 2005,
Crowl et al. 2006). Estas especies omnivoras
pueden substituir funcionalmente a las larvas de
insectos y anfipodos que funcionan tipicamente
como fragmentadores en aguas corrientes
templadas (Covich 1988a, Covich y McDowell
1996, Crow! et al. 2001, Dobson 2004, Wright y
Covich 20053, 2005b, Crowl et al. 2006).

Perturbaciones y Susceptibilidad a Invasiones
de Ambientes Dulceacuicolas

Perturbaciones pulsantes conducen a
fluctuaciones mayores en recursos y poblaciones,
gue asu vez pueden generar unacadenade cambios
en las tramas tréficas y en los procesos del
ecosi stema. Estos pul sos aumentan potencial mente
lainvasion de especies no nativas, especialmente
si estas especies invasoras interactuan
positivamente y modifican subsecuentemente el
habitat de manera que favorecen mas invasiones.
Asi, invasiones secuenciales pueden favorecer la
dispersion exitosa de especies no nativas que
interactUian positivamente (Simberloff y Von Holle
1999). Estas “fusiones’ de invasoras mutualistas
son € resultado de efectos acumul ativos de cambios
directos eindirectos en lacomposicion de especies
y procesos del ecosistema. En algunos casos, las
especies nativas son desplazadas por estas
invasiones sucesivas. Ejemplos de “fusiones’ se
han reportados paralos Grandes LagosdeAmérica
del Norte (Ricciardi 2001) y aguas costeras someras
(Grosholz 2005). Este potencia para una “fusion
invasiva’ de especiesesotraindicacion de quelas
especiestienen amenudo interacciones compl g as,
no lineales, y la secuencia de especies
dispersandose en un hébitat puede alterar la
organizaciony funcionamiento del ecosistema. Una
especie no puede simplemente reemplazar a otra,
de maneraquelacoexistenciade multiples especies
no implica redundancia o substituciones directas
entre especies cuando cambian las condiciones
ambientales.

Grandes entradas de detritos orgénicos a
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zonas costeras se asocian frecuentemente con
tormentas de gran magnitud como huracanes,
surgencias, tsunamis, e inundaciones que
transportan materia orgénica hacia las redes de
drengjes a través de grandes extensiones. Los
efectos de estos pulsos de detritos se localizan a
escala de pozos en los rios dentro de las redes de
drenaje, como también a escala mayor de efectos
aguas abajo resultantes del transporte de material
suspendido y materia organicadisuelta. Taninosy
otros compuestos secundarios son especial mente
importantesen laalteracion de ciclgje denutrientes
y las interacciones bidticas entre microbios e
invertebrados bénticos. L os climatdlogos predicen
gue las préximas décadas se caracterizaran por
eventos hidrolgicos més extremos, y que estos
eventos aterarén fuertemente los servicios de los
ecosistemas naturales. El incremento proyectado
en la frecuencia de estos eventos pulsados ha
generado preocupacién debido d rdpidoincremento
de poblaciones humanas en ecosistemas costeros.
Perturbaciones generadas por e clima, cambios
de uso de la tierra, y €l comercio global, estén
alterando ecosistemas naturales de muchas
maneras, pero se reconoce que la invasion por
especies no nativas es la causa més importante de
la perturbacion de los servicios que presta el
ecosistema(Covich et al. 2004b, Giller et al. 2004b).

Enlamayoriadelos estudios es dificil aislar
cambios historicos del uso de la tierra de
perturbaciones recientestal es como inundaci ones,
sequias, fuego, o erupciones volcanicas. Estas
perturbaciones intensas e infrecuentes requieren
datosdelargo plazo eintegracion deinteracciones
especie-especificasaescalade cuencasde drengje.
Cambios agran escalade ladiversidad de plantas
y animalestienen importantesi mpactos econdmicos
y sociaes, los cuales probablemente continuaran
por décadas después de perturbaciones mayores
(Adger et al. 2005). Losecdlogosestan estudiando
estas perturbaciones a gran escala desde varias
perspectivas. Por ejemplo, estudios sobre los
efectos de pulsos de entrada de detritos durante
huracanes previos (Georges y Hugo) (Lodge et
al. 1994, Covich et al. 1996, Covich et al. 2006) y
sequias (Covich et al. 2003) durantelos tltimos 10
anos en Puerto Rico proveen una base para
predecir cambios en comunidades riberefias y
acuéti cas después de eventos extremos (tales como
los huracanes K atrina, Ritay Wilmaen 2005). Un
efecto mayor de estas tormentas y vientos fuertes
es la adicion en pulsos de madera proveniente de
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ramasy arboles enteros derribados por €l vientoy
transportados por €l aguahastacanalesdedrenaje.
La madera crea represas temporales que retienen
hojarasca, reducen ladescargay proveen de habitat
en corrientestributarias (Covichy McDowell 1996,
Pyron et al. 1999). La extensa escala espacial y
laintensidad delosimpactos de vientos muy fuertes
y las surgencias costeras provocadas por
huracanes, crean unacompl gjacascadade cambios
gue resultan en unaserie derespuestasinesperadas
de especies a escalas local y regional. Se estima
que esas respuestas dependen primero de las
condiciones iniciales que siguen a la remocion
puntual de biomasay a la rapida dispersion de
especies hacia hébitats perturbados. Por |o tanto,
la secuencia de perturbaciones previas (el “efecto
legado”) es a menudo importante para predecir
cuales plantas invasoras serén las dominantes y
como ellas alterarén directa o indirectamente las
respuestas del ecosistema.

Necesidades de Investigacion

Actualmente hay pocos datos obtenidos
experimentalmente para determinar las funciones
de especies dominantes en el procesamiento de
hojarasca. Laimportanciadelabiodiversidad en el
funcionamiento de ecosi stemas bénti cos puede ser
medida comparando los efectos de remocién
experimental de especies en ecosistemas de aguas
corrientesdebgjadiversidad, dondelaredundancia
posible eslimitada. Se necesitamésinvestigacion
paracomparar diferentes ecosistemas con distintas
comunidadesy determinar i serevelan patronesa
medida que aumenta la riqueza de especies y se
desplaza la dominancia. Se necesitan también
estudios multitroficos para comparar como la
presencia de depredadores altera la densidad y el
comportamiento alimentario delosdetritivoros. Aln
no estan bien definidos los efectos de peces
depredadoresy detritivoros de altamovilidad sobre
la densidad de fragmentadores. Las mediciones
adicionales de biodiversidad requeriran considerar
esta dindmica multitréfica de interacciones
depredador-presa, e incorporar de manera mas
completalosaspectosde duracion deciclosdevida,
complgjidad de historiasdevida, dominanciay tasas
de procesamiento per capita. Pérdidastemporales,
decortaduracion, o lapérdidacompletade especies
através de unaserie de extinciones|ocales, puede
tener consecuencias negativas significantes para
el procesamiento de detritos. Reduccién de la
diversidad especificay funcional afectatodos los
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servicios del ecosistema asociados con la
descomposicién de materia organica, ciclaje de
nutrientes y productividad en ecosistemas
dul ceacuicol as autosostenidos. Se necesitadisefiar
experimentos de campo replicados paradeterminar
como pueden identificarse y protegerse especies
clave mediante estudiosalargo plazoy un adecuado
manejo de ecosistemas.
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