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RESUMEN

Diversidad funcional de macroinvertebrados en sistemas loticos andinos: respuestas a gradientes ambientales multies-
cala.

Los cambios en el uso del suelo y la pérdida de cobertura vegetal, fendmenos crecientes en el Neotropico, generan altera-
ciones fisicoquimicas en los ecosistemas acuaticos que modifican su composicion bioldgica y funcionamiento. Este estudio
evaluo la relacion entre la diversidad funcional de macroinvertebrados bentonicos y variables ambientales a multiples escalas
espaciales en sistemas 16ticos andinos de la cuenca del rio Garagoa, Orinoquia colombiana. Se recolectaron macroinverte-
brados en 36 sitios y se caracterizo su diversidad funcional mediante 11 rasgos, 49 atributos, y tres componentes primarios:
riqueza, uniformidad y divergencia. Para cada sitio se obtuvieron variables ambientales a escala local y de paisaje, orga-
nizadas en cuatro conjuntos: 1) condiciones fisicoquimicas en transectos de 100 m, 2) proporcion de usos del suelo en la
microcuenca, 3) usos del suelo en la red hidrografica (buffer de 30 m) y 4) usos del suelo en un buffer de 500 m. Los rasgos
funcionales de tamaiio, respiracion, locomocion y duracion del ciclo de vida se relacionaron significativamente con variables
locales (temperatura, oxigeno disuelto, precipitacion, calidad de la vegetacion riberefia y composicion del sustrato) y de pai-
saje (areas agricolas, pastos para ganaderia, industria y extraccion minera en escala de microcuenca, red hidrografica, zonas
urbanizadas, vegetacion herbacea y bosques). De manera similar, los tres componentes primarios de la diversidad funcional
se asociaron significativamente con variables de ambas escalas espaciales. Estos resultados evidencian la importancia de in-
corporar enfoques multiescala en la evaluacién ambiental para la gestion y conservacion de los ecosistemas loticos andinos.

PALABRAS CLAVE: limnologia del paisaje, rasgos funcionales, relacion rasgo-ambiente, usos del suelo, Colombia, cuenca del rio
Orinoco

ABSTRACT

Functional diversity of macroinvertebrates in Andean lotic systems: responses to multiscale environmental gradients.

Changes in land use and the loss of vegetation cover, phenomena that are increasing across the Neotropics, generate
physicochemical alterations in aquatic ecosystems that modify their biological composition and functioning. This study


https://orcid.org/0000-0003-0308-7888
https://orcid.org/0000-0002-4461-8019
https://orcid.org/0000-0001-8797-3021
https://orcid.org/0000-0001-9134-7453

Velandia-Pérez et al.

evaluated the relationship between the functional diversity of benthic macroinvertebrates and environmental variables across
multiple spatial scales in Andean lotic systems of the Garagoa River basin, Colombian Orinoquia. Macroinvertebrates
were collected at 36 sites and their functional diversity was characterized using 11 traits, 49 attributes, and three primary
components: richness, evenness, and divergence. For each site, environmental variables were obtained at local and landscape
scales and organized into four sets: (1) physicochemical conditions measured along 100 m transects; proportions of land
uses (2) within the microbasin, (3) within the hydrographic network (30 m buffer), and (4) within a 500 m buffer. Functional
traits related to body size, respiration, locomotion, and life cycle duration were significantly associated with local variables
(temperature, dissolved oxygen, precipitation, riparian vegetation quality, and substrate composition) as well as landscape
variables (agricultural areas, livestock grazing, industry, and mining at the microbasin scale, and urban areas, herbaceous
vegetation, and forests within the hydrographic network). Similarly, the three primary components of functional diversity
were significantly associated with variables at both spatial scales. These results highlight the importance of incorporating
multiscale approaches in environmental assessment to support the management and conservation of Andean lotic ecosystems.

KEY WORDS: landscape limnology, functional traits, trait-environment relationship, land-use classes, Colombia, Orinoco
River basin.
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INTRODUCCION

Los sistemas l6ticos estan influenciados por fac-
tores ambientales que actian en diferentes escalas
espaciales, desde factores geologicos, geomorfo-
logicos y climaticos, hasta la composicion del
paisaje y las condiciones locales, estos elementos
modulan las variaciones fisicoquimicas y biologi-
cas en estos ecosistemas (Allan, 2004, Frissell et
al., 1986). Esta influencia multiescalar responde a
la organizacion jerarquica que estructura los eco-
sistemas 16ticos, donde los procesos observados a
escalas locales (habitats o sitios) estan determina-
dos por factores que operan en escalas de mayor
magnitud, como el nivel de cuenca hidrogréfica
(Allan, 2004, Frissell et al., 1986).

Los macroinvertebrados constituyen uno de
los grupos taxondmicos mas utilizados como in-
dicadores de la respuesta a las transformaciones
multiescalares en sistemas acuaticos (Leps et al.,
2015). Diversos estudios han demostrado que
variables ambientales, principalmente relaciona-
das con condiciones fisicoquimicas locales (pH,
oxigeno disuelto, conductividad, temperatura), y
factores espaciales, como las caracteristicas del
paisaje (uso del suelo), impactan significativa-
mente a estos organismos (Wu et al., 2022, Zhou
et al., 2020). Por ejemplo, se ha evidenciado que
usos del suelo asociados a la agricultura, pasti-
zales, urbanizacion y areas degradadas, que im-
plican pérdida de coberturas vegetales, aumento
en la descarga de aguas residuales y escorrentia
de contaminantes, alteran la disponibilidad de
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habitat y causan una variacion en la riqueza de
macroinvertebrados acuaticos (Diaz-Rojas et al.,
2023, Paz et al., 2022). De esta manera, la diversi-
dad taxonomica constituye un indicador tempra-
no y sensible de alteraciones en multiples escalas
espaciales.

Aunque la diversidad taxonémica se ha utili-
zado tradicionalmente como un proxy para eva-
luar la respuesta de la biodiversidad a la variacion
ambiental en sistemas l6ticos, esta aproximacion
presenta limitaciones importantes. Por un lado,
puede ser menos sensible a cambios en los eco-
sistemas (Feld et al., 2014) y por otro, asume
incorrectamente que las especies son funcional-
mente idénticas (Mittelbach et al., 2019). Adicio-
nalmente, los procesos de restauracion ecologica
requieren integrar la composicion de especies, la
funcién del ecosistema y el contexto del paisaje
(Palmer et al., 2014). Bajo este panorama, la di-
versidad funcional, al vincular los rasgos de las
especies con los procesos ecosistémicos, ofrece
una aproximacién mas informativa para detectar
variaciones que la diversidad taxonémica no lo-
gra capturar por si sola (Mason et al., 2005, Sch-
mera et al., 2017).

La diversidad funcional describe la variedad
y distribucion de rasgos ecoldgicos, como modos
de respiracion, locomocion, tamafio corporal,
estrategias reproductivas y tolerancia al flujo,
que determinan como los organismos responden
a las condiciones ambientales y contribuyen al
funcionamiento de los ecosistemas (Petchey
& Gaston, 2006). De acuerdo con Mason et al.
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(2005), la diversidad funcional esta constituida
por tres componentes primarios: riqueza,
uniformidad y divergencia. La riqueza funcional
se refiere al espacio funcional ocupado por
las especies de una comunidad, sin considerar
sus abundancias (de Bello, 2021, Mason et al.,
2005). La uniformidad funcional describe qué tan
equitativamente estan distribuidas las abundancias
de las especies en el espacio funcional; si las
especies con rasgos diferentes tienen abundancias
similares, la uniformidad sera alta; en cambio, si
pocas especies dominan y muchas estan en los
extremos del espacio funcional, la uniformidad
sera baja (de Bello, 2021, Mason et al., 2005).
Por ultimo, la divergencia funcional mide la
distribucion de abundancias respecto al centro
del espacio funcional (de Bello, 2021, Mason
et al., 2005). Bajo una elevada divergencia,
las especies abundantes estan lejos del centro
(ocupando extremos de la variabilidad funcional),
lo que sugiere una alta diferenciacion de nichos
dentro de la comunidad; con baja divergencia, las
especies dominantes se agrupan cerca del centro,
lo que indica menor diferencia funcional en las
especies abundantes (de Bello, 2021, Mason et
al., 2005).

Se ha documentado que la diversidad funcio-
nal de los macroinvertebrados varia segun la in-
tensidad de los disturbios a diferentes escalas es-
paciales (Schmera et al., 2017). Particularmente,
los componentes primarios de riqueza y uniformi-
dad funcional pueden ser sensibles a las pérdidas
proporcionales de especies, principalmente, de
especies raras y con rasgos unicos (Castro et al.,
2018, Chen et al., 2019). Adicionalmente, los in-
dices funcionales pueden ser explicados por con-
juntos de variables predictoras vinculadas a dife-
rentes escalas, permitiendo evaluar los efectos de
variables locales y de transformacion del paisaje
(Colzani et al., 2013). De esta manera, interaccio-
nes de variables espaciales (como variables bio-
climaticas), gradiente altitudinal y porcentaje de
cobertura de bosque, se relacionan con un patrén
de disminucion en la dispersion funcional y la do-
minancia de rasgos como el tamafio de cuerpo pe-
quefio y el gremio trofico recolectores-colectores
(Colzani et al., 2013, Wu et al., 2022).

A pesar de las numerosas investigaciones en-
focadas en comprender la sensibilidad de la biota

acuatica a gradientes ambientales y perturbacio-
nes, aun persisten importantes desafios, particu-
larmente para la region neotropical, donde las
transformaciones en los usos del suelo y la pér-
dida de vegetacion estan aumentando (Laureto et
al., 2015, Moore & Palmer, 2005, Trolle et al.,
2019). Colombia, un pais megadiverso y con una
economia diversificada reflejada en actividades
como agricultura, mineria, ganaderia, entre otras,
enfrenta una creciente presion sobre los recursos
naturales debido al incremento de los usos del
suelo hacia areas de uso antropico (Isaacs et al.,
2015). En este sentido, la region andina colom-
biana, por su marcado desarrollo agropecuario
y ser un hotspot de biodiversidad, representa un
escenario idoneo para el desarrollo de estudios
sobre la diversidad funcional de macroinverte-
brados acudticos en gradientes ambientales. Por
lo tanto, el objetivo de este estudio fue evaluar la
influencia de las variables ambientales locales y
del paisaje en la composicion de rasgos y la diver-
sidad funcional de comunidades de macroinver-
tebrados bentonicos en sistemas l6ticos andinos.
Como hipotesis se propone que: hipotesis 1)
las variables locales como velocidad, sustrato,
temperatura, oxigeno disuelto y nutrientes, ejer-
cen una mayor influencia que las variables de pai-
saje sobre los rasgos funcionales de los macroin-
vertebrados. En particular, se espera que mayores
velocidades de corriente favorezcan organismos
con cuerpos aplanados y capacidad de adheren-
cia al sustrato (Diaz-Rojas et al., 2020) y la pre-
sencia de sustratos heterogéneos como sustratos
finos favorecen rasgos de locomocién como ex-
cavadores (Bendary et al., 2023). Ademas, altas
concentraciones de oxigeno disuelto se relacio-
naran con taxones de respiracion branquial sobre
aquellos dependientes de respiracion tegumenta-
ria (Chadwick, 2008). Hipotesis 2) En sitios con
cobertura boscosa en la franja riparia a escala de
cuenca, se espera una dominancia de macroin-
vertebrados con habito fragmentador y gremio
trofico consumidor de materia organica particu-
lada gruesa (Jiménez et al., 2021). Asimismo, la
presencia de taxones con habitos recolectores y
depredadores estara relacionada con perturbacio-
nes de los usos del suelo debido a su tolerancia a
ambientes degradados por suelos agricolas y ur-
banizados, dominados por el aumento de nutrien-
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tes y sedimentos de materia organica particulada
fina (Cabrera-Garcia et al., 2023). Hipoétesis 3).
La riqueza, uniformidad y divergencia funcional
responderan de manera diferencial a gradientes
ambientales multiescala. La uniformidad funcio-
nal reflejard principalmente el efecto de filtros
ambientales locales que modulan la dominancia
relativa de los grupos funcionales (Villéger et al.,
2008), tomando mayores valores en sitios con co-
berturas mas conservadas que aportan multiples
fuentes de materia organica manteniendo comu-
nidades troficamente diversas (Espinoza-Toledo
et al., 2021). Por su parte, la dispersion funcional
integra efectos de ambas escalas, disminuyendo
en sitios con fuerte degradacion tanto local como
de paisaje, debido a la tendencia de homogeniza-
cion funcional de especies tolerantes (Bozoki et
al., 2022, Miserendino et al., 2025).

METODOLOGIA
Area de estudio

El estudio se realizé en rios andinos de la cuenca
del rio Garagoa (CRG), ubicada en la Cordillera
Oriental de Colombia entre los departamentos de
Boyaca y Cundinamarca, parte alta de la cuen-
ca del rio Orinoco (CORPOCHIVOR 2018). La
CRG tiene un area de drenaje de 2507 km? y abar-
ca altitudes desde los 3550 m hasta los 475 m,
con temperaturas anuales que varian entre 19 °C
y 13 °C y un rango de precipitacion de 500 mm a
4000 mm por afo (CORPOCHIVOR, 2018). En
la cuenca los usos del suelo dominantes son las
zonas agricolas heterogéneas (incluidos cultivos
transitorios y permanentes), los pastizales y los
bosques y vegetacion seminatural (vegetacion
boscosa, arbustiva y herbacea); ademas, en la par-
te media/baja se localiza el embalse La Esmeralda
que proporciona potencial hidraulico a la Central
Hidroeléctrica Chivor (CORPOCHIVOR, 2018).

Muestreo de macroinvertebrados

Los macroinvertebrados se muestrearon entre
marzo y junio de 2021, que corresponde con la
transicion entre los periodos de menor y mayor
precipitacionenlaCRG(CORPOCHIVOR,2018).
El muestreo se realizo en 36 sitios seleccionados
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con base en la heterogeneidad ambiental de la
cuenca, procurando una distribucion espacial
homogénea y considerando su accesibilidad (Fig.
1). Este disefio de muestreo corresponde a uno en
red, el cual es cominmente utilizado para evaluar
los patrones de diversidad de macroinvertebrados
en sistemas loticos (Clarke et al., 2008). Si bien
el disefio de muestreo en red puede no cumplir
con el supuesto de independencia entre sitios
(Hurlbert, 1984), dado que las microcuencas y
sus variables ambientales estdn anidadas dentro
de la cuenca (ver descripcion abajo), en términos
generales los estudios que incluyen la escala
de paisaje resultan estadisticamente dificiles
de controlar y, por lo tanto, obtener réplicas
verdaderamente independientes es practicamente
imposible (Turner & Gardner, 2015). En cada
sitio se establecio un transecto de 100 m y se
realizd un muestreo aleatorio estratificado de
macroinvertebrados. Bajo este criterio, cada
transecto se dividid en sectores homogéneos
o estratos, dentro de los cuales se efectuaron
muestreos aleatorios, procurando que el niimero
de réplicas fuera proporcional a la superficie del
sitio y representara los diferentes mesohdabitats
y microhabitats. Las muestras se recolectaron
utilizando una red Surber (tamafio de malla
de 0.3 mm), removiendo el sustrato durante
un minuto, y realizando tres repeticiones por
mesohabitat para cada sitio. Las muestras fueron
conservadas y almacenadas en etanol al 70%. Los
macroinvertebrados fueron identificados hasta
género mediante observacion en estereoscopio
y literatura especializada (Dominguez &
Fernandez, 2009). Individuos de referencia
fueron depositados en la Coleccion Limnologica
de la Universidad Pedagégica y Tecnologica de
Colombia (UPTC-L) con nimeros de catalogo
M-291 a M-554. Para mayor detalle de la
identificacion taxonomica e informacion de los
datos consulte Barrera-Herrera et al., (2022,
2023).

Variables ambientales multiescala

En este estudio se consideraron dos escalas es-
paciales (local y de paisaje) a partir de las cuales
se definieron cuatro conjuntos de variables. En
total se obtuvieron 53 variables de las cuales 17
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Figura 1. Area de estudio con los sitios de muestreo con la delimitacién de la CRG. Escalas espaciales para evaluar las variables
de paisaje: 1) Microcuenca, es decir, la cuenca que drena hacia el sitio de muestreo, en (2) Buffer de red, zona de amortiguamiento
riparia aguas arriba, un corredor de 30 m a cada lado y (3) Buffer 500m, ubicado localmente en un circulo de 500 m alrededor del
sitio de muestreo. Study area with sampling sites with the delimitation of the Garagoa River basin. Spatial scales to assess landscape
variables: 1) Micro-basin, i.e. the basin draining to the sampling site, in (2) Network buffer, upstream riparian buffer zone, a 30 m
corridor on each side and (3) 500 m buffer, located locally in a 500 m circle around the sampling site.

hacen parte de la escala local y 36 de la de paisa-
je (12 para cada conjunto), tal como se describe
a continuacion.

Escala local

La escala local corresponde a las variables medi-
das en cada uno de los 36 transectos de 100 m de
extension (Conjunto 1). Las variables a escala
local incluyen valores promedio de temperatura
del agua (°C), conductividad (uS/cm), saturacion
de oxigeno (%) y pH, obtenidas a partir de un
multiparamétrico portatil (HANNA - HI 98194);
dureza (mg/L CaCO,), alcalinidad (mg/L HCO,)
y nitratos (mg/L NO,-N), medidas mediante
kits Aquamerck. Incluye también la estimacion
visual de la proporcion de los siguientes meso-
habitats: rapido, flujo laminar, tabla y pozo. El
microhabitat se caracterizé mediante la propor-
cion de sustrato organico e inorganico en las

siguientes categorias: cantos rodados (diametro
>300 mm), bloque (didmetro 60-300 mm), gui-
jarros (didametro 20-60 mm), grava (diametro 0.2
-20 mm), arena (diametro 0.006-0.2 mm), limo
(didmetro < 0.006 mm), hojarasca, ramas y tron-
cos. Adicionalmente, se estimo el indice de ca-
lidad de la vegetacion riparia andina QBR-And
(Acosta et al., 2009). Para obtener los valores
promedio por sitio cada variable se obtuvo por
triplicado. Adicionalmente, se calculo el valor
de precipitacion media mensual para cada sitio
a partir de los datos meteorologicos del Institu-
to de Hidrologia, Meteorologia y Estudios Am-
bientales de Colombia (IDEAM) y aplicando
el método de interpolacion por ponderacion de
distancia inversa (Inverse Distancio Weighting,
IDW) (Sluiter, 2009) en el programa QGIS, ver-
sion 3.28.1. (Tabla S1, material suplementario
disponible en https://www.limnetica.com/es/
limnetica).
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Escala de paisaje.

La escala de paisaje se abordd de la siguiente
manera: uso del suelo en cada microcuenca de-
limitada a partir de cada sitio de muestreo (Con-
junto 2); uso del suelo en un buffer de 30 m de
ancho a cada lado de la red hidrografica de cada
microcuenca (Conjunto 3); y uso del suelo en un
buffer de 500 m de radio definido a partir de cada
sitio de muestreo (Conjunto 4) (Fig. 1). Para el
Conjunto 3 se establecié un buffer de 30 m por
ser la distancia minima de franja riparia para la
proteccion de los rios en Colombia (Articulo 83
del Decreto 2811 de 1974 - Cddigo Nacional de
Recursos Naturales Renovables y de Proteccion
al Medio Ambiente) y porque hay evidencia de
que un buffer de 30 m es eficaz en la retenciéon y
eliminacioén de contaminantes y proteccion de ca-
lidad de aguas superficiales (Gilliam, 1994). Para
el Conjunto 4 se establecio un buffer local de 500
m, ya que hay evidencia de que el bosque ribe-
refio a esta escala se relaciona significativamente
con la diversidad de macroinvertebrados bentoni-
cos (Yirigui et al., 2019).

Para obtener las variables de paisaje, prime-
ro se realizo la delimitacion de la CRG y de las
microcuencas a partir de las coordenadas de cada
sitio. Posteriormente, se trazd la red hidrografi-
ca de la CRG utilizando modelos digitales de
elevacion (DEM) obtenidos del sensor de radar
ALOS PALSAR con resolucion de 12.5 m. Lue-
go se identificaron los usos del suelo, se calculd
su drea y posteriormente su proporcidn para cada
conjunto de variables predictoras. La informacion
de usos del suelo se obtuvo del Plan de Ordena-
miento y Manejo de la CRG (CORPOCHIVOR,
2018), considerando los usos en el nivel 2 de la
metodologia CORINE Land Cover adaptada para
Colombia (IDEAM, 2010). El detalle de las co-
berturas y su descripcion se pueden consultar en
el material suplementario (Tabla S2, material su-
plementario disponible en https://www.limnetica.
com/es/limnetica). El procesamiento de las varia-
bles de paisaje se realizd en el programa QGIS,
version 3.28.1.

Diversidad funcional

Se tomaron en cuenta 11 rasgos funcionales divi-
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didos en 49 atributos (Tabla S3 y Tabla S5, mate-
rial suplementario disponible en https://www.lim-
netica.com/es/limnetica). Para obtener los rasgos
de tamafio y forma del cuerpo se fotografiaron 30
individuos de cada género en estado larval, los
cuales fueron seleccionados procurando la repre-
sentacion de todas las localidades. En los casos
con abundancias menores a 30, se consideraron
todos los individuos del género. Las fotografias
se obtuvieron mediante un estereomicroscopio
ZEISS con camara acoplada y realizando cali-
braciones en el software Zen blue 3.0. Para los
rasgos gremio trofico y habitos alimentarios se
realiz6 la disecciéon de minimo 20 individuos de
cada género y se extrajo el tubo digestivo para su
observacion en microscopio, a partir de la cual se
identificaron, de forma visual y con ayuda de una
reglilla ocular micrométrica, los siguientes atri-
butos: material inorganico, materia organica par-
ticulada fina (MOPF) (tamafio <50 um), materia
organica particulada gruesa (MOPG) (50 pum - 1
mm), microfitas, macrofitas y restos de animales.
Los rasgos de flexibilidad, respiracion, locomo-
cion, forma de resistencia al flujo, duracion del
ciclo de vida, ciclos de vida por afio y reproduc-
cion se obtuvieron a partir de la consulta de traba-
jos desarrollados en la region Neotropical (Cha-
ra-Serna et al., 2012, Gonzalez-Trujillo et al.,
2021, Longo & Blanco, 2014, Tomanova et al.,
2008, Tomanova & Usseglio-Polatera, 2007). A
cada uno de los atributos se le asign6é una codifi-
cacion difusa de 0 a 3, donde 0 indica que no hay
afinidad de un taxon al atributo especifico, 1 indi-
ca una afinidad débil, 2 una afinidad contundente
y 3 afinidad alta. Esta codificacion evita asignar
un unico valor de rasgo para un taxén (Chevenet
et al., 1994). Posteriormente, cada uno de los ras-
gos se estandariz6 con el fin de que todos los atri-
butos de un rasgo sumaran uno (1), atribuyendo el
mismo peso a cada taxon en el tratamiento de los
datos (de Bello et al., 2021). Para estimar la diver-
sidad funcional se selecciond un indice de cada
componente primario de la diversidad funcional
(de Bello et al., 2021, Mason et al., 2005), de esta
manera, para el componente de riqueza funcional
se estimo el indice FRic, para el componente de
uniformidad funcional se calculo el indice FEve,
y para el componente de divergencia funcional se
estimo el indice de dispersion funcional (FDis).



Diversidad funcional de macroinvertebrados de sistemas 16ticos andinos

Analisis de datos

Para reducir el nimero de variables ambientales
(53) y obtener los componentes principales que
se utilizardn como variables predictoras en los
analisis posteriores, se utilizé un analisis de com-
ponentes principales (PCA) por cada conjunto
(Tabla S4). Para la seleccion de los componentes
a interpretar se aplicd el método de aleatorizacion
Ter Braak con el paquete R, PCDimension ver-
sion 1.1.9 (Wang et al., 2018).

Para establecer la relacion entre los rasgos de
los macroinvertebrados y las variables predicto-
ras (i.e., los PCs de cada conjunto) se empleo el
analisis RLQ (Dolédec et al., 1996, Dray & Le-
gendre, 2008). El RLQ utiliza tres matrices, una
de datos de variables ambientales por localidad
(matriz R), una de abundancias de géneros por
localidad (matriz L) y una de rasgos funcionales
de los macroinvertebrados (matriz Q). Para cada
matriz se procedio con tres métodos de ordena-
cion por separado: para los PCs de las variables
ambientales se realizd un analisis de componen-
tes principales (PCA), para las abundancias se
realizé un analisis de correspondencia (CA) pre-
via transformacion de Hellinger, y para los rasgos
se realiz6 un analisis de correspondencias difusas
(FCA) teniendo en cuenta que se trataba de ras-
gos con codificacion difusa. La significancia de
la relacion entre las variables ambientales y los
rasgos se evalud con una prueba de Monte Carlo
con 99999 permutaciones (Dolédec et al., 1996
, Dray & Legendre, 2008) y utilizando dos mo-
delos con sus correspondientes hipdtesis nulas
(H1 y H2), el modelo 2 con HI: la distribucion
de macroinvertebrados no estaba influenciada por
las variables ambientales, y el modelo 4 con H2:
los rasgos no influyeron en la composicion de
géneros encontrados en condiciones ambientales
particulares (Dray et al., 2014). Adicionalmente,
se aplico un analisis de cuarta esquina con ajuste
“fdr” a un nivel de significancia o = 0.05 y o =
0.1, para disminuir el error tipo I o falsos descu-
brimientos (Benjamini & Hochberg, 1995, Dray
et al., 2014). El analisis de cuarta esquina permite
confirmar la interpretacion de las relaciones rasgo
y variables ambientales; asimismo identifica rela-
ciones bivariadas entre atributos de rasgo y cada
variable ambiental (ter Braak et al., 2012, Dray

et al., 2014). Para los analisis RLQ y de cuarta
esquina se utilizo el paquete “ade4” (Dray & Du-
four, 2007).

Para calcular los indices de diversidad fun-
cional (FRic, FEve, FDis), primero se estimo la
disimilitud de Gower (Gower ,1971), es decir, las
distancias de rasgos entre taxones, utilizando la
funcion gawdis en el paquete FD (de Bello et al.,
2021). Posteriormente, se calculd cada indice uti-
lizando los datos de abundancia y la disimilaridad
de Gower usando la funcion dbFD en el paquete
“FD” (Laliberté et al., 2014). Para determinar si
la diversidad funcional (FRic, FEve, FDis) estaba
influenciada por los cuatro conjuntos de variables
ambientales representados por los PCs, se realiza-
ron modelos lineales (GLM) ajustados con distri-
buciones Gaussianas. Previamente se identifica-
ron las variables altamente colineales, eliminando
aquellas con un alto factor de inflacion de la va-
rianza (VIF > 20) (ter Braak & Smilauer, 2002).
Posteriormente se seleccionaron los modelos de
mejor ajuste utilizando el criterio de informacion
de Akaike corregido (AICc) (Garamszegi, 2014),
donde el mejor modelo corresponde al de menor
valor de delta AICc. Para este estudio solo se con-
sideraron los modelos con delta AICc <4 y se es-
timaron en el programa R con los paquetes “Mu-
MIn” (Burnham & Anderson, 2002), “MASS”
(Venables & Ripley, 2002) y “rsq” (Zhang, 2018).

RESULTADOS

En total se retuvieron siete componentes principa-
les (PCs): dos para las variables locales (PC1_Lo;
PC2_Lo), tres para las variables de paisaje a nivel
de microcuenca (PC1_Mic; PC2 Mic; PC3_Mic),
uno para variables de paisaje a nivel de buffer de
30m (PC1_B30) y uno para variables de paisaje a
nivel de buffer de 500 m (PC1_B500). EIPC1 Lo
acumul6 el 21.7% de la varianza y sintetiza in-
formacion de temperatura, precipitacion, indice
de calidad de vegetacion, macrofitas sumergidas,
otros microhabitats, hojarasca y oxigeno disuelto;
el PC2 Lo (14.4% de la varianza) brinda infor-
macion sobre las variables de composicion del
sustrato, como porcentajes de grava, arena, arci-
lla y bloque. EI PC1_Mic (25% de la varianza)
sintetiza la informacion de coberturas de ganade-
ria, bosques y otros usos; el PC2_Mic (24% de la
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varianza) compila la informacion del area de la
microcuenca, cuerpos de agua y cultivos transi-
torios; el PC3 Mic (17% de la varianza) sintetiza
las coberturas de zonas urbanizadas y areas agri-
colas. E1 PC1_B30 (23.2% de la varianza) abarca
coberturas de ganaderia y bosques. Finalmente, el
PC1_B500 (27.3% de la varianza) sintetiza la in-
formacion de coberturas de vegetacion herbacea,
cuerpos de agua, y areas agricolas (Tabla S4).

Rasgos ecoldgicos y su relacion con variables
multiescala

Se identificaron 60 géneros, pertenecientes a 47
familias y 15 ordenes de invertebrados acuati-
cos. El orden mas representativo fue Diptera con
10 familias, seguido de Trichoptera (8 familias),
Coleoptera (6 familias) y Ephemeroptera (3 fa-
milias). La familia Chironomidae presento6 la ma-
yor riqueza con 9 géneros, seguido de Elmidae (6
géneros), Hydroptilidae (2 géneros) y Limoniidae
(2 géneros). Los géneros Cricotopus, Cardiocla-
dius y Simulium ocurrieron en por lo menos el
70% de los sitios.

Los resultados indican que la distribucion de
macroinvertebrados de la CRG estuvo influencia-
da por las variables ambientales (RLQ, p< 0.001
para el modelo 2) y que los rasgos influyeron en
la composicion de géneros encontrados bajo con-
diciones ambientales particulares (RLQ, p<0.026
para el modelo 4). Los dos primeros ejes del RLQ
explicaron una varianza acumulada del 94.03%,
el primer eje explicod el 81.19% vy el segundo el
12.81% (Fig. 2).

Atributos como  respiracion  branquial
(r1), nadador profundo (13) y ufias tarsales y
anales como forma de resistencia al flujo (fr4),
correspondientes en su mayoria a géneros como
Farrodes, Aeshna, Hetaerina, Americabaetis,
Camelobaetidius y Leptohyphes, se relacionaron
con las variables locales del componente PC1_
Lo (Fig. 2). Por otro lado, la respiracion de tipo
tegumento (r3), locomocion de tipo epibentonico
(15) y sin adaptacion de resistencia al flujo
(fr5), encontrados en Bezzia, Drepanotema,
Gundlachia, Physay Lumbriculus, se relacionaron
con variables de microcuenca (PC3 Mic) y de
buffer de 30 m (PC1_B30) (Fig. 2).

Los atributos tamafio mayor a 5 mm hasta 10
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mm (t2), duracién del ciclo de vida menor a 1
afio (d1), compartidos en géneros como Pisidium
y Hyalella; minima flexibilidad del cuerpo (fl1),
caracteristico de Nectopsyche; forma del cuerpo
aplanada (f3) presente en Clogmia, Limonicola,
Lampyridae y Pseudothelphusidae, ademas de
Limonia para el caso particular de (t2); estan re-
lacionados con variables tanto locales (PC2_Lo)
como de paisaje a nivel de microcuenca (PC2_
Mic y PC3_Mic) (Figs. 2, S1).

Por su parte, atributos como tamafio entre 10
mm hasta 20 mm (t3) y locomocion unida al sus-
trato (17) en los géneros Simulium (también con
forma de resistencia al flujo con glandulas de seda
fr2) y Leptonema; asi como el tamano (t3) en los
géneros Atopsyche, Polycentropus, Phylloicus,
reproducciones por nidadas cementadas o fijas
(rp4) de Tabanus, se relacionaron con variables
de buffer de 30 m (PC1_B30 y PC1_B500) y mi-
crocuenca (PC1_Mic) (Fig. 2).

Seis de los 49 atributos de rasgos funcionales
estuvieron correlacionados significativamente
con las variables ambientales locales y de pai-
saje (analisis RLQ y de cuarta esquina, p<0.05
y p<0.1 respectivamente) (Fig. 3). Los tamafios
corporales pequefios entre 5 a 10 mm estuvieron
relacionados de forma negativa con coberturas
de vegetacion herbacea, cuerpos de agua y areas
agricolas (PC1_B500); por el contrario, tamafios
entre 20 a 40 mm se relacionaron positivamente
con estas variables. La respiracion de tipo bran-
quial (r1) se relaciond positivamente con varia-
bles locales PC1_Lo y con el primer eje del RLQ,
pero negativamente con PC1 Mic y PC1_B30
(Fig. S1, S2). En contraste, la respiracion de tipo
tegumento (r3), se relaciond positivamente con
PC1 Mic y PC1_B30, pero negativamente con
PC1 _Lo. Por su parte, la locomocion epibentoni-
co (15) se relaciond negativamente con PC1 Lo,
PC1_B500 y el primer eje RLQ. Finalmente, la
duracion del ciclo de vida menor a 1 afio se rela-
ciond positivamente con PC2 Lo (Fig. S1, S2),
material suplementario disponible en https://
www.limnetica.com/es/limnetica). Los rasgos de
respiracion y locomocion respondieron conforme
a lo esperado en este estudio. Sin embargo, estos
rasgos no estuvieron influenciados exclusivamen-
te por variables locales, sino también por varia-
bles de paisaje en escalas espaciales proximas a



Diversidad funcional de macroinvertebrados de sistemas 16ticos andinos

=2 d=05
a g Re3 c PS
HAY
Aoy R02
[T k55
R28 DRGUN | 4y PSD HAgET
RO HcB
g12 L ez, MEC o BE;NAWE
. T A PRY 5 Fb&;% :
A
RIS RB0 R2aqs R23 Lum EfitEay | TAB
RB43R1 R4S e LPT
RiG PHYL
R24 sm ATO
R21 POl
4=02
PC2 Lo
b
PC2_Wic
PC3 i
— ———=P(1 o
PC1/830
PC1_Mic PC1_B500

Figura 2. Primeros dos ejes del analisis RLQ resultado del cruce de las variables ambientales y las caracteristicas de las especies.
a) Sitios, b) Componentes principales resultado de los conjuntos de variables locales y de paisaje, c) taxones, d) rasgos funcionales.
Consulte la Tabla S3 para las abreviaturas de los estados de los rasgos. El valor de “d” indica el tamafio de la cuadricula para la com-
paracion de escala entre las cuatro figuras. First two axes of the RLQ analysis resulting from the crossing of environmental variables
and species characteristics. a) Sites, b) Principal components resulting from the sets of local and landscape variables, c) taxa, d)

functional traits. Refer to Table S2 for abbreviations of trait states. The value of “d” indicates the grid size for scale comparison
between the four figures.
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Figura 3. Diagrama biplot de la combinacion de la ordenacion RLQ y el analisis de la cuarta esquina. Las asociaciones positivas
significativas se representan mediante lineas rojas, y las asociaciones negativas significativas mediante lineas azules. Las variables y
los rasgos sin asociaciones se muestran con letras en gris claro. Las variables ambientales y los rasgos funcionales con relaciones sig-
nificativas se presentan con tridngulos y circulos, respectivamente. La significancia para los atributos de los rasgos, se identificaron
con valores de p <0.05 (**) y p <0.1(*). Biplot diagram of the combination of RLQ ordination and fourth corner analysis. Significant
positive associations are represented by red lines, and significant negative associations by blue lines. Variables and traits without
associations are shown by light gray letters. Environmental variables and functional traits with significant relationships are shown
with triangles and circles, respectively. Significance for trait was identified by p-values <0.05 (**) and p <0.1(*).
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los puntos de muestreo, como en las coberturas de
buffer de 30 y 500 m.

Diversidad funcional y su relaciéon con varia-
bles multiescala

En general, los componentes de la diversidad fun-
cional respondieron de manera diferencial a las
variables predictoras multiescala (Fig. S3). La ri-
queza funcional (FRicpmme 4o — 0.388; FRicDE +
0.235) estuvo determinada por variables de paisa-
je a escala de buffer de 500 m (PC1_B500) aso-
ciadas a coberturas de vegetacion herbacea, zonas
industriales y extraccion minera, areas agricolas
heterogéneas y cuerpos de agua; y a escala de mi-
crocuenca (PC2_Mic), vinculadas principalmente
a cuerpos de agua, ganaderia, cultivos transitorios
y areas agricolas heterogéneas. A escala local,
FRic respondid a variables de temperatura, preci-
pitacion, QBR, macrofitas sumergidas y oxigeno
disuelto (R? Adj. = 0.242; AICc = -5.67) (Tabla 1
y Tabla S6 (material suplementario disponible en
https://www.limnetica.com/es/limnetica).).

Se observé una tendencia en el aumento de
la riqueza funcional conforme incrementan co-
berturas de paisaje a escala de buffer (vegetacion
herbazal, zonas industriales y mineras, cuerpos
de agua y areas ganaderas), microcuenca (areas
agricolas y cultivos transitorios) y local (micro-
habitats de tipo bloque y arcilloso-limoso). En

contraste, FRic disminuye ante mayores propor-
ciones de coberturas como ganaderia y cuerpos
de agua a escala de microcuenca, asi como frente
al incremento de temperatura, precipitacion y ca-
lidad de vegetacion riberefia (QBR), y ante co-
berturas agricolas a escala de buffer (Fig. S3, ma-
terial suplementario disponible en https://www.
limnetica.com/es/limnetica).

La uniformidad funcional (FEveprome o =
0.602; FEveDE + 0.112) estuvo influenciada por
las variables de paisaje a nivel de buffer de 30 m
(PC1_B30) y anivel de microcuenca (PC1_Micy
PC2_Mic), que representa un gradiente de areas
con cobertura de bosque, ganaderia, agricolas
con cultivos transitorios y otros usos como zonas
industriales, mineras y areas abiertas (R? Adj. =
0.137; AICc = -55.84) (Tabla 1). El aumento de
FEve present6 una tendencia creciente en presen-
cia de coberturas de ganaderia desde escalas de
buffer hasta microcuencas, zonas industriales y
de mineria, asi como de coberturas de cuerpos de
agua como embalses (Fig. S3).

La dispersion funcional (FDispmme o = 0.411;
FDisDE + 0.105) se relacion6 con variables de
paisaje en buffer de 30 m y microcuenca, entre
ellas coberturas de ganaderia, bosque y zonas in-
dustriales (R? Adj. = 0.046; AICc = -56.87; y R?
Adj. = 0.032; AICc = -56.35, respectivamente).
Un aumento de la FDis se relacion6 con cober-
turas mayoritariamente de ganaderia a escala de

Tabla 1. Los mejores tres modelos lineales (GLM) que explican los efectos de los componentes principales resumidos para los
cuatro conjuntos de datos de variables locales y de paisaje (microcuenca, buffer de 30m y buffer de 500m), en la riqueza funcio-
nal, uniformidad funcional y dispersion funcional. Se muestran los modelos con delta AICc < 4. Table 1. Best three linear models
(GLM) explaining the effects of the summarized principal components for the four data sets of local and landscape variables
(microbasin, 30m buffer, and 500m buffer), on functional richness, functional evenness, and functional dispersion. Models with

delta AICc < 4 are shown.

Variable respuesta Predictores df AlCc Delta Weight R2-Adj
AICc
Riqueza funcional (FRic) PC1_B500 + PC2_Mic 4 -5.67 0 0.17 0.242
PC1_B500 + PC1_Lo + PC2_Mic 5 -4.95 0.72 0.12 0.26
PC1_B30+PC1_B500 + PC2_Mic 5 -4.24 1.43 0.08 0.245
Uniformidad funcional PC1_B30 3 -55.84 0 0.15 0.137
(FEve)
PC1_B30 +PCl_Mic 4 -54.97 0.87 0.1 0.151
PC1_B30 +PC2_Mic 4 -54.79 1.06 0.09 0.147
Dispersién funcional (FDis) PC1_B30 3 -56.87 0 0.1 0.046
NULL 2 -56.48 0.39 0.08
PC1_Mic 3 -56.35 0.52 0.08 0.032
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buffer y de zonas industriales y mineria a escala
de microcuenca (Fig. S3). Cabe resaltar que el se-
gundo mejor modelo fue el nulo, sugiriendo que
las variables ambientales evaluadas no aportaron
poder explicativo estadisticamente significativo
en relacion a la dispersion funcional.

DISCUSION

En este trabajo se evalu6 la relacion entre variables
locales y del paisaje con la diversidad funcional de
macroinvertebrados bentdnicos en sistemas 16ticos
del norte de los Andes. Variables locales como la
temperatura, precipitacion, calidad de vegetacion
riparia y la proporcion de sustratos (grava y arena),
asi como variables del paisaje como pastizales,
areas agricolas y usos mineros ¢ industriales, influ-
yeron en la composicion de rasgos funcionales y
en los valores de riqueza, uniformidad y dispersion
funcional (Fig. S3). Estos resultados indican que
tanto los rasgos funcionales de la comunidad como
los componentes primarios de la diversidad fun-
cional estan influenciados por variables ambienta-
les que operan a diferentes escalas espaciales en
sistemas loticos andinos.

A nivel de rasgos funcionales, este patron se
evidencid claramente en la respiracion branquial.
Este rasgo se relaciono positivamente con varia-
bles locales como la temperatura y el oxigeno
disuelto, asi como con coberturas agricolas en la
microcuenca, particularmente cultivos de papa
(Solanum tuberosum). Estos resultados son par-
cialmente consistentes con lo planteado en la hi-
potesis 1, donde se esperaba que variables locales
como el oxigeno disuelto influyeran sobre los ras-
gos respiratorios de los macroinvertebrados. La
respiracion branquial es un atributo predominan-
te en condiciones de alto oxigeno disuelto y ma-
yor temperatura (Chadwick, 2008). No obstante,
su relacion negativa con ciertos usos del suelo
coincide con la sensibilidad de las branquias a
la obstruccion por particulas finas derivadas de
procesos de sedimentacion, turbidez y nutrientes
asociados a la agricultura (Firmiano et al., 2021,
Horak et al., 2020). De manera similar, los usos
del suelo asociados con ganaderia, industria y ex-
traccion minera a escala de microcuenca y buffer
de 30m (PC1_Mic, PC1_B30) se relacionaron ne-
gativamente con este rasgo, patrones comparables

a los observados en areas mineras, especialmente
de oro (Dedieu et al., 2015, Mercado-Bracia et
al., 2022). En este sentido, es posible que las acti-
vidades de mineria, industriales y agricolas estén
actuando como filtros ambientales sobre rasgos
de respiracion y locomocion tipicos de los géne-
ros Camelobaetidius, Farrodes y Leptohyphes.

En contraste con la respiracion branquial, la
respiracion tegumentaria, caracteristica de Physa,
Dugesia, Onconeura, y Apsectrotanypus, mostrd
una relacion negativa con variables locales como
la temperatura, precipitacion, oxigeno disuelto y
calidad de la vegetacion riberefia, y una relacion
positiva con areas mineras, industriales y pastos
para ganaderia a escala de microcuenca y en un
buffer de 30 m. La respiracion tegumentaria im-
plica un intercambio gaseoso directo a través de
la superficie corporal, lo que la hace altamente
dependiente de la calidad del agua y del contacto
directo con el medio, particularmente de la dispo-
nibilidad de oxigeno disuelto, como era espera-
ble en este estudio (Buchwalter et al., 2019). No
obstante, la relacion de este atributo con variables
ambientales multiescala sugiere una tolerancia de
algunos macroinvertebrados frente a cambios en
las condiciones ambientales, lo que les permitiria
persistir en localidades y paisajes con altos nive-
les de disturbio. En este contexto, la respiracion
tegumentaria podria considerarse un atributo in-
dicador de tolerancia frente a los cambios fisico-
quimicos que experimentan los sistemas 16ticos,
incluso en aquellos afectados por actividades mi-
neras (Zhao et al., 2018).

Ademas de los rasgos respiratorios, los rasgos
de tamafio y locomocion estuvieron estrechamen-
te relacionados con areas de vegetacion herbacea,
zonas urbanizadas e industriales, asi como areas
agricolas en el paisaje inmediato (buffer de 500 m
de radio), favoreciendo la presencia de macroin-
vertebrados con tamafios mayores a 20 mm hasta
40 mm. Estos tamafios suelen asociarse con areas
de suelos expuestos o herbazales a escala local,
en contraste con los tamafios pequefios, menores
a 5 mm, que responden principalmente a variables
de cuenca y a usos de suelo con mayor cobertura
natural (de Castro et al., 2017). Asimismo, tama-
fios corporales mayores a 10 mm son recurrentes
y dominantes en arroyos urbanos neotropicales,
constituyendo un atributo que confiere mayor re-
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sistencia y resiliencia a los macroinvertebrados
frente a disturbios ambientales (De Castro et al.,
2017, Gimenez & Higuti, 2017). Por su parte, la
locomocién epibenténica puede verse altamente
afectada por la sedimentacion y la composicion
del sustrato, ya que este tipo de locomocion de-
pende de sustratos finos que son particularmente
susceptibles a cambios asociados con los asenta-
mientos humanos (Tomanova & Usseglio-Polate-
ra, 2007).

Las ufias tarsales o anales, asi como la dura-
cion del ciclo de vida menor a un afio, fueron atri-
butos condicionados por variables locales como
la temperatura, precipitacion, oxigeno disuelto,
cobertura de vegetacion riberefia y la composi-
cion del sustrato (bloque, grava, arcilla y limo).
En la CRG, el 52% de los géneros presentaron
ufas tarsales o anales, lo que las convierte en el
atributo més dominante asociado a la resistencia
frente al flujo. Ademas, no sorprende que este ras-
go se relacionara significativamente con variables
de composicion del sustrato y con el porcentaje
de hojarasca y troncos, ya que las ufas represen-
tan una adaptacion para la adhesion a diversos
sustratos. Por ejemplo, Baetodes, Americabaetis,
Camelobaetidius, Leptohyphes, Farrodes y géne-
ros de la familia Elmidae utilizan ufias tarsales o
anales para mantener su estabilidad frente a cam-
bios en la corriente y refugiarse en la hojarasca
(Rios-Pulgarin et al., 2016). De manera que, la
asociacion de estos atributos con variables del sus-
trato y del flujo es consistente con las prediccio-
nes planteadas en la hipdtesis 1. Adicionalmente,
el atributo de duracion del ciclo de vida menor
a un afio se asociod con areas agricolas heterogé-
neas, siendo comun en taxones frecuentes y abun-
dantes bajo estas condiciones, como Hyalella y
Amorbia. Estos géneros presentan ciclos de vida
cortos y completos, con una mayor capacidad de
recolonizacion, lo que permite que este atributo
confiera resiliencia a los individuos frente a per-
turbaciones en zonas ampliamente transformadas
por agricultura y ganaderia (Espinoza-Toledo et
al., 2021).

El rasgo de reproduccién por huevos aisla-
dos cementados se relacioné positivamente con
las variables locales, pero no con las de escala de
paisaje. Esto respalda la idea de que este rasgo de-
pende principalmente del microhabitat inmediato,
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ya que el éxito en la fijacion y el desarrollo de los
huevos esta condicionado por la disponibilidad y
estabilidad del sustrato, asi como por la oxigena-
cion y la calidad del agua en el sitio (Miller et
al., 2020). En contraste, aunque las variables a
escala de paisaje pueden ejercer una influencia
indirecta —por ejemplo, cuando la contaminacion
reduce la capacidad de los arroyos para mantener
comunidades estables de macroinvertebrados—
estos efectos pueden no reflejarse en una relacion
significativa con este tipo de estrategia reproduc-
tiva (Statzner & Béche, 2010, Collier et al., 2013,
Benzina et al., 2021).

Las variables de paisaje a escala de buffer y
microcuenca influyeron en la riqueza, uniformi-
dad y dispersion funcional de macroinvertebra-
dos, mientras que las variables locales mostraron
una relacion predictora exclusivamente con la ri-
queza funcional. A escala local, el incremento en
la temperatura y precipitacion, junto con una ma-
yor calidad de la vegetacion riberefia en micro-
cuencas dominadas por actividades agricolas y
ganaderas intensivas, tienden a reducir la riqueza
funcional de los macroinvertebrados de la CRG,
patron consistente con lo reportado previamente
en la region neotropical (Martins et al., 2021). De
manera similar, las coberturas agricolas disminu-
yen la riqueza funcional de los macroinvertebra-
dos acuaticos (Castro et al., 2018, Espinoza-Tole-
do et al., 2021, Paz et al., 2022).

Estas actividades suelen implicar la liberacion
de compuestos quimicos, altas concentraciones de
materia orgénica y enriquecimiento de nutrientes,
lo que influye en las condiciones quimicas locales
de los sistemas 16ticos (Paz et al., 2022). Como
consecuencia, puede producirse la pérdida de
especies de macroinvertebrados y cambios en la
composicion de rasgos, generando potencialmen-
te una homogenizacion de la estructura funcional
(Castro et al., 2018, Paz et al., 2022). Asimismo,
las comunidades de macroinvertebrados localiza-
das aguas abajo del embalse La Esmeralda (R35 a
R45) han estado expuestas histéricamente a alte-
raciones antropicas en el flujo, pérdida de conec-
tividad hidroldgica y reduccion de microhabitats
indispensables para algunas familias de macroin-
vertebrados (Wang et al., 2021), lo que ha influido
tanto en su diversidad taxondémica (Diaz-Rojas et
al., 2023) como funcional. Por otra parte, el au-
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mento de la uniformidad funcional, especialmen-
te en los sitios ubicados en la parte baja de la CRG
(R43, R33, R32), probablemente se deba a un in-
cremento en la precipitacion durante el muestreo.
Esto pudo haber reducido la abundancia de ma-
croinvertebrados (Bae & Park, 2019) y, en conse-
cuencia, la diversidad de rasgos y su disimilitud,
favoreciendo la ocurrencia de rasgos tolerantes al
disturbio (Lemes Da Silva et al., 2020), y promo-
viendo la formaciéon de comunidades funcional-
mente mas homogéneas. Lo anterior respalda la
hipotesis 3, ya que los componentes de la diversi-
dad funcional respondieron de manera diferencial
a variables locales y del paisaje.

El aumento en la dispersion funcional se aso-
ci6 con mayores coberturas de pastizal para gana-
deria, lo cual tiende a presentarse por una coexis-
tencia de rasgos funcionales divergentes, a pesar
de los posibles impactos se generan heterogenei-
dad de microhabitats que pueden sostener ras-
gos funcionales divergentes (Bae & Kim, 2025).
Adicionalmente, la relacion breve y poco signi-
ficativa entre FDis y los componentes PC1_B30
y PC1_Mic, demuestra una estabilidad de rasgos
ante las perturbaciones y usos del suelo como
agricola, ganadera y zonas urbanizadas asociada
principalmente a la tolerancia y resiliencia de ras-
gos, inclinandose hacia una redundancia funcio-
nal (Bozoki et al., 2024).

En este contexto, se observé una mayor va-
riabilidad en rasgos relacionados con el gremio
trofico y el habito (Cabrera-Garcia, et al., 2023).
Aunque estos rasgos no mostraron relaciones
estadisticamente significativas con las variables
evaluadas, se observo una correlacion con las co-
berturas del buffer de 30m, donde atributos como
depredadores (h4) y recolectores (h2) presentaron
una mayor dominancia.

Esta tendencia es acorde con lo propuesto en
la hipdtesis 2, que anticipaba una mayor domi-
nancia de recolectores y depredadores en paisajes
con mayor perturbacion antropica. Cabe men-
cionar que el segundo mejor modelo para la dis-
persion funcional fue nulo, lo que indica que las
variables ambientales consideradas explicaron de
manera limitada la variacion observada en este
indice. Este resultado sugiere que otros factores
no evaluados, como las interacciones bidticas, los
eventos estocdasticos o la variabilidad temporal de

las condiciones ambientales, podrian estar modu-
lando significativamente los patrones de disper-
sion funcional observados en los sistemas estu-
diados (Tette-Pomarico et al., 2023).

CONCLUSIONES

Este estudio demostré que la diversidad funcio-
nal de macroinvertebrados bentdnicos en siste-
mas loticos andinos de la Orinoquia colombiana
esta influenciada por variables ambientales que
operan a multiples escalas espaciales. La com-
posicion de rasgos funcionales se asocid tanto
con factores locales — como la temperatura, pre-
cipitacion, oxigeno disuelto, calidad de la ve-
getacion riberefia y la composicion del sustrato
— como con usos del suelo a escala de paisaje,
incluyendo agricultura, ganaderia, urbanizacion,
industria y mineria. Se observo que atributos
como la respiracion tegumentaria, la presencia
de uiias tarsales o anales asociadas a resistencia
al flujo, la locomocion de unién al sustrato y ta-
mafios corporales grandes mostraron respuestas
diferenciales frente a los gradientes de uso del
suelo y disturbio antropico, mientras que otros
rasgos, como la flexibilidad corporal, se asocia-
ron principalmente con variables locales. Por su
parte, la riqueza, uniformidad y dispersion fun-
cional respondieron principalmente a variables
del paisaje, especialmente a coberturas dentro de
buffers de 30 m y 500 m. No obstante, la riqueza
funcional también estuvo influenciada por varia-
bles locales como la temperatura, precipitacion,
oxigeno disuelto y la calidad de la vegetacion
riberefia.

En conjunto, los resultados apoyan las hipo-
tesis planteadas, evidenciando que la estructura
funcional de las comunidades responde a fil-
tros ambientales que operan a multiples escalas
Ademas, resaltan la importancia de considerar
variables ambientales a multiples escalas en el
estudio de las comunidades de macroinvertebra-
dos en sistemas loticos andinos. En este sentido,
el analisis de la diversidad funcional desde una
perspectiva multiescala constituye una herra-
mienta clave para comprender los efectos de las
transformaciones del paisaje y para orientar es-
trategias de manejo y conservacion en sistemas
loticos andinos.
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