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Distribución de macroinvertebrados (Plecoptera y Aeglidae) en
ecosistemas fluviales de la Patagonia chilena: ¿Muestran señales

biológicas de la evolución geomorfológica postglacial?
Distribution of macroinvertebrates (Plecoptera and Aeglidae) in fluvial ecosystems of the
Chilean Patagonia: Do they show biological signals of the postglacial geomorphological

evolution?
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RESUMEN

La Patagonia chilena incluye uno de los sistemas hídricos más complejos de Sudamérica y uno de los menos
intervenidos del mundo, los cuales fueron intensamente modelados por la actividad glacial del Cuaternario. El
objetivo de este estudio fue determinar si en esta área existen zonas de endemismo de macroinvertebrados
bentónicos fluviales y analizar los patrones de diversidad de organismos de alta (Plecoptera) y baja vagilidad
(Aeglidae). Entre el 2006 y 2009 se muestrearon 183 sitios entre 42°50’ y 54°43’ S, focalizándose en las principales
cuencas. Los muestreos se realizaron con una red “kicknet”, cubriendo una superficie de fondo de 8 m2. En toda el
área se registraron 30 especies de Plecoptera y dos de Aeglidae. Se identificó una zona de endemismo en la cuenca
del río Aysén, sustentada por el plecóptero Ceratoperla fazi y el cangrejo Aegla neuquensis. Esta última especie
correspondería a una población relictual procedente de los ríos de la estepa Argentina, que habría quedado
atrapada en la Patagonia chilena, luego que se invirtiera el flujo del cauce del río que originalmente fluía hacia el
Atlántico. Un marcado cambio latitudinal en la diversidad de especies fue evidente a lo largo del área de estudio (R2

= 0.72, P < 0.05), con una disminución de la riqueza hacia el sur. La regresión entre riqueza de especies y
temperatura media anual del aire fue estadísticamente significativa (R2 = 0.67, P < 0.05), sugiriendo que la hipótesis
especies-energía asociada al efecto de las entradas de energía solar, puede tener un efecto relevante sobre la
diversidad. Se sugiere que en los organismos de alta vagilidad los acontecimientos históricos tendrían menos
influencia que las exigencias ecológicas actuales. Por el contrario, en el caso de los de baja vagilidad, los
fenómenos históricos parecieran tener mayor relevancia.

Palabras clave: Aegla, biodiversidad, biogeografía, Patagonia, Plecoptera.

ABSTRACT

The Chilean Patagonia includes one of the most complex hydrological systems of South America and one of the
least modified systems of the world. These systems were intensely modified by the glacial activity of the
Quaternary. The objectives of this study were to determine whether or not in this area exists zones of endemic
benthic fluvial macroinvertebrates, and to analyze the patterns of diversity of species composed by organisms of
high (Plecoptera) and low (Aeglidae) vagility. A collection of 183 selected sites, located between the latitude 42°50’
and 54°43’ S, were sampled during 2006 and 2009. The sampling was focused on the main river basins and a
“kicknet” was used to cover a surface of 8 m2 at the bottom of the river channel. In all sampled areas, thirty
Plecoptera and two Aeglidae species were recorded. One zone dominated by endemic species was identified in the
Aysen river basin, which included the Plecoptera Ceratoperla fazi and the crab Aegla neuquensis. The last species
belong to an ancient population found in the river steppes of Argentina, and may have been locked in the Chilean
Patagonia when the channel flow was reversed from its original discharge towards the Atlantic Ocean. A distinct
latitudinal change in the diversity of species was noticed throughout the study area (R2 = 0.72, P < 0.05), showing a
gradient of decreasing species richness towards the south. The regression analysis between species richness and
annual mean temperature was significant (R2 = 0.67, P < 0.05). This suggests that the input of solar energy had an
important effect on species diversity. In addition, the historical events would have had weaker impacts relative to
current ecological requirements on organisms of high vagility. Conversely, low vagility organisms seemed to be
largely affected by history.

Key words: Aegla, biodiversity, biogeography, Patagonia, Plecoptera.
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INTRODUCCIÓN

La Patagonia chilena incluye uno de los
sistemas hídricos más complejos de
Sudamérica y uno de los menos intervenidos
del mundo (Carrasco et al .  2002),
caracterizada por poseer un frágil y valioso
patrimonio ambiental constituido por una gran
variedad de ecosistemas lóticos, lénticos y
estuarinos (ver Niemeyer & Cereceda 1984,
Valdovinos 2004). En este territorio existen
cuatro grandes cuencas hidrográficas con ríos
caudalosos trasandinos de régimen mixto
(Palena, Cisnes, Aysén y Baker), dos cuencas
con alimentación glacial (Pascua y Bravo) y
dos extensos campos de hielo (Campo de
Hielo Norte y Campo de Hielo Sur). Se estima
que dentro de las grandes cuencas de esta
región aún se encuentran algunos de los pocos
lugares de la Tierra donde no hay efectos
significativos de las actividades antrópicas
sobre su biodiversidad (Mittermeier et al.
2003, Moya et al. 2009). En estos ecosistemas
dulceacuícolas todavía quedan vacíos de
conocimiento. Sin embargo, en el caso de
macroinvertebrados bentónicos fluviales, con
los antecedentes existentes, se ha podido
constatar la presencia de una importante
biodiversidad de especies, áreas de
endemismo y patrones biogeográficos
particulares (Illies 1969, Ringuelet 1961,
Valdovinos 2006). Sus estructuras habrían sido
fundamentalmente el resultado de los
acontecimientos históricos del Cuaternario
combinados con las exigencias ecológicas
actuales de las especies.

Existen evidencias de que cambios
ambientales asociados con los ciclos glaciales
del Cuaternario han alterado la distribución y
estructura genética de la flora y fauna de
Norteamérica y Europa (Hewitt 2000, Hausdorf
& Henning 2003). Sin embargo, existen
escasos antecedentes sobre estos efectos en el
hemisferio Sur (Ruzzante et al. 2008). En
Sudamérica, la extensión de las glaciaciones
variaron significativamente durante el
Cuaternario, y hay evidencias de que los
glaciares cambiaron los patrones de drenaje, la
distribución de los lagos e incluso la posición
de la divisoria continental (Glasser et al. 2008).
Los glaciares patagónicos estuvieron
restringidos principalmente a la Cordillera
Principal a lo largo de gran parte de su rango

latitudinal, permaneciendo libres de hielo, la
costa de Chile hacia el oeste y parte de la
estepa Argentina hacia el este (Ruzzante et al.
2008).

Los efectos de los repetidos avances y
retrocesos glaciales sobre la flora y fauna
patagónica son prácticamente desconocidos.
Diferentes taxa probablemente tengan
respuestas diferentes. Por ejemplo, mientras
algunas plantas terrestres parecen haber
sobrevivido al último ciclo glacial en pequeños
refugios australes al oeste de los Andes
(Muellner et al. 2005), las poblaciones de
roedores actuales han sido el resultado de
recolonización de zonas más al norte no
glaciadas (Palma et al. 2002). Todavía menos
conocidos son los efectos de los ciclos
glaciales del Cuaternario sobre la fauna
dulceacuícola patagónica. Una excepción
corresponde al efecto de estos ciclos sobre la
dinámica de algunas poblaciones ancestrales
de peces (i.e., Galaxias platei Steindachner,
1898,  Percichthys trucha  Cuvier &
Valenciennes, 1833), inferida a partir de
estudios filogeográficos (Ruzzante et al. 2008).
En el caso de los invertebrados bentónicos, se
desconocen sus efectos sobre los patrones
espaciales de diversidad, o las rutas de
recolonización de las zonas deglaciadas, entre
otros aspectos. Oyanedel et al .  (2008)
realizaron un análisis de los patrones de
distribución de la biota pelágica dulceacuícola
de las cuencas de Chile (i.e., fitoplancton,
zooplancton y peces), sugiriendo que en la
actualidad la latitud ejerce una fuerte
influencia en la distribución de especies.
Además, destacan la importancia del grado de
vagil idad de los grupos y el grado de
estructuración de la metacomunidad,
relacionada con el número de áreas de
endemismos. Un patrón biogeográfico anidado
también fue revelado para un subconjunto de
la base de datos anterior (Ramos-Jiliberto et al.
2009).

En este estudio se analizaron, a lo largo de
ca. 1,400 km de la Patagonia chilena, los
patrones actuales de distribución espacial de
dos tipos de macroinvertebrados bentónicos
que difieren marcadamente en sus capacidades
de dispersión: a) especies de alta vagilidad,
caracterizados por poseer estados adultos
alados y por lo tanto una elevada capacidad de
desplazamiento, y b) especies de baja
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vagilidad, que no poseen estados adultos
alados. Ello se realiza con el objeto de
determinar si los patrones de diversidad y
endemismo de estos grupos contrastantes
evidencian señales biológicas de la evolución
geomorfológica fluvial postglacial en esta área
de la Patagonia.

Dentro de los diversos grupos taxonómicos
que habitan los ecosistemas fluviales de la
Patagonia, se seleccionaron los Plecoptera
como representantes de organismos de alta
vagilidad (Sheldon 1984), y a crustáceos
malacostracos de la familia Aeglidae Dana,
1852, como organismos de baja vagilidad (Jara
et al. 2006). Estos grupos de organismos
fueron elegidos debido al adecuado
conocimiento taxonómico disponible, lo que
permite la identificación de la mayoría de los
taxa a nivel de especie, además de disponer de
información sobre sus áreas de distribución
geográfica y morfometría de los estados
adultos, para la mayoría de las especies.

Uno de los principales componentes de la
fauna de invertebrados de ecosistemas
fluviales patagónicos corresponde a estados
ninfales de Plecoptera pertenecientes al
suborden Arctoperlaria Zwick, 1969 (Fochetti
& Tierno de Figueroa 2008). De acuerdo a
Vera & Camousseight (2006), en Chile se
encuentran representados por 63 especies
pertenecientes a seis Familias: Eustheniidae
Tillyard, 1921 (géneros Neuroperlopsis  y
Neuroperla), Diamphipnoidae Ricker, 1950
(Diamphipnoa  y Diamphipnopsis),
Austroperlidae Tillyars, 1921 (Andesobius,
Klapopteryx y Penturoperla), Gripopterygidae
Enderlein, 1909 (Andiperla, Andiperlodes,
Antarctoperla, Araucanioperla, Aubertoperla,
Ceratoperla, Chilenoperla, Claudioperla,
Limnoperla, Megandiperla, Notoperla,
Notoperlopsis,  Pelurgoperla, Plegoperla,
Potamoperla, Rhitroperla, Senzil loides  y
Teutoperla), Notonemouridae Ricker, 1950
(Austronemoura, Neofulla, Neonemoura y
Udamocercia) y Perlidae Latreil le,  1802
(Inconeuria, Kempnyella,  Nigroperla  y
Pictetoperla).

Respecto de la familia Aeglidae, incluye a
decápodos dulceacuícolas endémicos de la
región Neotropical de Sudamérica. Ellos
pertenecen a un solo género, Aegla, que reúne
a ca. 70 especies y subespecies distribuidas en
Chile, Brasil, Argentina, Uruguay y Bolivia.

Chile posee 19 especies y subespecies de
Aegla, incluyendo 16 taxa endémicos (Bond-
Buckup & Buckup 1994, Pérez-Losada et al.
2002a, 2002b). La mayor diversidad de
especies ha sido descrita para al territorio
chileno comprendido entre el río Maule y
Chiloé (Jara et al. 2006). Para la Patagonia
chilena se han registrado dos especies: a)
Aegla neuquensis  Schmitt,  1942, especie
ampliamente distribuida en el sector
patagónico argentino (e.g., Provincias de
Neuquén, Río Negro y Chubut), pero que
también ha sido reportada en Chile en la
cuenca del río Aysén (Jara et al. 2006), y b)
Aegla alacalufi Jara & López, 1981, que se
distribuye ampliamente en Chile desde Chiloé
hasta la isla Madre de Dios (Jara et al. 2006).

El conocimiento detallado de la
distribución de los patrones espaciales de
diversidad biológica permite su interpretación
biogeográfica identificando áreas naturales
que concentren por una parte la mayor
cantidad de taxa endémicos, y por otra, que
estos endemismos reflejen la historia evolutiva
de la diversidad y su relación con biotas
ancestrales. Los análisis biogeográficos
pueden ser complementados con índices de
diversidad fi logenética y de riqueza de
especies presentes en dichas áreas (Eguiarte
et al. 1999, Camus 2001). Entre los métodos
utilizados por la biogeografía histórica, el
análisis de parsimonia de endemismos
(Parsimony Analysis of Endemicity = PAE)
(Morrone 1994, Escalante & Morrone 2003,
Oyanedel et al. 2008) permite clasificar áreas o
localidades de acuerdo a taxa compartidos
(Morrone & Crisci 1995) y, al mismo tiempo,
detectar áreas con concentración de especies
endémicas (Posadas 1996, Posadas & Miranda-
Esquivel 1999, Cavieres et al. 2001, 2002). Los
taxa endémicos son aquellos que están
delimitados a algún lugar geográfico específico
y pueden considerarse como la diversidad
biológica única de un lugar (Cavieres et al.
2001). Por el hecho de tener un rango de
distribución restringido, los taxa endémicos
tienen mayores probabilidades de extinguirse
(Myers et al. 2000), por lo cual la delimitación
de áreas de endemismo es fundamental para
formular estrategias dirigidas al  uso
sustentable y la conservación de la
biodiversidad (Szumik et al. 2002). En este
contexto, PAE corresponde a una poderosa
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herramienta biogeográfica para la
identificación de “hotspots” de biodiversidad
(Garrafoni et al. 2006). Esta metodología ha
sido usada recientemente por Oyanedel et al.
(2008) en el estudio de los patrones de
distribución de la biota pelágica dulceacuícola
chilena.

Dada la heterogeneidad de ambientes
característicos de la región patagónica chilena
(Di Castri 1968), cabría esperar que los
diferentes taxa estudiados mostraran patrones
distribucionales concordantes con las
diferentes zonas descritas en el área y que las
discontinuidades distribucionales presentadas
por los taxa se reflejaran en áreas de
endemismo. Los objetivos del presente estudio
fueron, por lo tanto, determinar áreas de
endemismo para taxa de elevada y baja
vagilidad mediante un análisis de parsimonia
de endemismo, analizar los posibles factores
causales de tales patrones empleando análisis
de los patrones latitudinales de diversidad y de
anidados, e interpretar las relaciones
biogeográficas que puedan existir entre las
distintas cuencas hidrográficas, en relación al
efecto de las glaciaciones plesitocénicas que
afectaron el sur de Chile.

MÉTODOS

Área de estudio

La composición taxonómica y distribución geográfica
de los Plecoptera se determinó a partir de muestreos
realizados en el período estival de los años 2006 a 2009.
El estudio cubrió toda el área de la Patagonia chilena
(ca. 1,400 km), localizada entre Chaitén (42°50’ S) y el
Parque Nacional Alberto D’Agostini (PNAA, 54°43’ S)
(Fig. 1). En este territorio, el muestreo se focalizó en
las cuencas hidrográficas de mayor superficie
territorial (i.e. río Yelcho n = 18, río Palena n = 29, río
Cisnes n = 22, río Aysén n = 50, río Baker n = 52, río
Pascua n = 3, y cuencas del Parque Nacional Alberto
D’Agostini /PNAA n = 9), incluyendo un total de 183
sitios (los datos de composición y riqueza de especies
de los sitios localizados en PNAA, se obtuvieron de
Moorman et al. 2006). Todos los sitios de muestreo
fueron georreferenciados mediante un GPS Garmin
GPSMAP 60CSX.

Composición y diversidad de especies

Con el objeto de estandarizar la tipología de hábitats
f luviales estudiados,  los muestreos de
macroinvertebrados bentónicos se realizaron en
arroyos de aguas corrientes (0.1-0.6 m s-1), de escasa
profundidad (0.1-0.5 m) y con fondos de bolones (50-
150 mm de diámetro medio). Estos se realizaron
empleando una red tipo “kicknet” de 250 µm de

abertura de trama (Hauer & Resh 2007), cubriendo una
superficie total de fondo de 8 m2 en un período de
muestreo de 20 minutos. Las muestras biológicas
fueron preservadas en etanol al  75 %,  y luego
trasladadas al laboratorio para la posterior separación e
identificación hasta el nivel taxonómico más bajo
posible,  empleando un estereomicroscopio.  La
identificación de los Plecoptera se realizó siguiendo a
Caamaño (1985), Heckman (2003), McLellan et al.
(2005), McLellan & Zwick (2007) y Stark (2007, 2008),
y a través de la comparación con material depositado
en el Museo de Zoología de la Universidad de
Concepción (MZUC).

Análisis de parsimonia de endemismos

Para la identificación de áreas de endemismo se realizó
un Análisis de Parsimonia de Endemismos (PAE) de
las cuencas hidrográficas estudiadas, las cuales se
comportan como “islas” para el caso de la fauna
dulceacuícola, al estar limitadas por la línea divisoria
de aguas en su área continental y por las aguas marinas
costeras en su zona terminal (Fig. 1). Este análisis se
realizó siguiendo la metodología utilizada por Morrone
(1994). Se empleó análisis de parsimonia de caracteres
ordenados (Parsimonia de Wagner), para lo cual se
elaboró una matriz, donde las columnas representan
las cuencas y las filas las especies; se agregó una fila
hipotética con ausencias para enraizar los cladogramas,
y se registró la ausencia o presencia (0, 1) de cada
especie en las diferentes cuencas estudiadas. El
análisis de la matriz se realizó con el programa NONA
2.0 (Goloboff  1997),  por medio de búsquedas
heurísticas, aleatorizando las cuencas con 100 réplicas.
El árbol de consenso estricto se determinó con el
programa Winclada (Nixon 2000). Se consideraron
como áreas de endemismo aquellas ramas terminales
del cladograma que contaron con al menos dos
especies “sinapomórficas”.

Análisis de patrones latitudinales de diversidad

Los patrones latitudinales de diversidad fueron
analizados considerando el número de todas las
especies de Plecoptera recolectados en cada una de las
cuencas estudiadas (Colwell & Lees 2000).

Para evitar los sesgos temporales y/o espaciales
en la estimación de la diversidad de especies (riqueza
específica) de Plecoptera en las áreas estudiadas, así
como por diferencias asociadas a la intensidad de los
muestreos, dadas las disimilitudes en el número de
sitios considerados en cada una de ellas, se utilizó el
est imador no paramétr ico Chao2 basado en
incidencias (Chao 2005). Con este estimador se
determinó la riqueza específica media y su varianza.
Para ello se utilizó el programa EstimateS versión 8.0
(Colwell 2005), empleando 1,000 iteraciones con
reemplazo de muestras. Para evaluar el efecto del
hábitat disponible sobre la diversidad de especies
(efecto especies-área, ver Rosenzweig & Sandlin 1997,
Rohde 1999), se analizaron las superficies totales de
las cuencas hidrográficas digitalizando cartas a escala
1:250,000 del Instituto Geográfico Militar (Chile).
Dada la escala gruesa de estas cartas y del error de
medida asociado, los valores de áreas debieran ser
considerados como relativos a lo largo de la Patagonia
chilena y no como medidas absolutas. Para analizar el
efecto de las entradas de energía solar sobre la
diversidad de especies (hipótesis especies-energía,
ver Currie 1991, Roy et al. 1998, 2000), se determinó
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Fig. 1: Vista general del área de estudio en la Patagonia chilena y localización de las siete cuencas estudiadas
(A-G). Los círculos negros indican la localización de las 183 estaciones de muestreo. Las flechas señalan la
desembocadura de los ríos a la zona costera.

General view of the study area in the Chilean Patagonia, and location of the seven studied river basins (A-G). Black circles
indicate the location of the 183 sampling stations. Arrows indicate the discharges from the rivers to the coastal zone.
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la temperatura media anual del aire estimada para el
centroide de cada una de las cuencas, sobre la base de
las estadísticas de temperatura publicadas por INE
(2006).

Para evaluar la regla de Rapoport (Rapoport 1982,
Stevens 1989, Roy et al. 1994, Rhode 1999) se empleó la
información sobre la distribución geográfica de los
Plecoptera generada en el  presente estudio,
complementada con la existente en la literatura para el
PNAA (Moorman et al. 2006), asumiendo un rango de
distribución continuo de las especies entre sus límites
norte y sur (Colwell & Lees 2000). Para analizar el
posible efecto del tamaño corporal y envergadura alar
sobre la distribución de los Plecoptera (ver Malmqvist
2000), se consideró información morfométrica de los
estados adultos publicados en la literatura científica,
complementada con medidas directas de ejemplares
depositados en MZUC.

Análisis del patrón de anidamiento

Para determinar si las especies de Plecoptera de las
siete áreas estudiadas se organizan como subconjuntos
anidados del total de la diversidad del área estudiada,
se analizaron los patrones de anidamiento de las
especies empleando la métrica T° (temperatura del
sistema), generada por el programa Nestcalc (Atmar &
Patterson 1993). Esta métrica determina una medida
estándar del grado de desorden que presumiblemente
se genera en un proceso de colonización-extinción de
especies, a partir de la desviación, respecto de una
matriz perfectamente anidada, de una matriz con datos
de presencia-ausencia de especies (Atmar & Patterson
1993). Los valores de Tº se distribuyen entre 0
(anidamiento perfecto) hasta 100 (completamente no
anidada). La significancia estadística de la matriz se
evaluó contrastando la Tº medida, con 500 matrices
nulas que preservan el tamaño y llenado, pero con
distribución al azar de presencias y ausencias.

RESULTADOS

Composición y diversidad de especies

En todos los sitios de muestreo y cuencas
hidrográficas estudiadas, los
macroinvertebrados bentónicos de alta
vagilidad (Plecoptera), caracterizados por
poseer estados adultos alados, fueron
notoriamente más diversos que aquellos de
baja vagilidad (Aeglidae), lo cual es esperable
considerando lo descrito en la literatura (ver
Fig. 3 de Valdovinos 2008). La composición y
diversidad de especies expresada como
riqueza, fue la siguiente:

Macroinvertebrados de alta vagilidad: en el
conjunto de 183 sitios de muestreo se registró
un total de 30 taxa de Plecoptera, de las cuales
25 fueron identificadas a nivel de especie. Ellas
pertenecieron a 25 géneros incluidas en seis
familias (Tabla 1). La familia más diversa fue

Gripopterygidae Enderlein, 1909, con 13
géneros y 16 especies, mientras que las
familias Notonemuridae Zwick, 1973,
Austroperlidae Til lyard, 1921, Perlidae
Latreille, 1802 y Diamphipnoidae Ricker, 1950,
presentaron entre dos y cuatro géneros y entre
dos y cinco especies. Dentro de la familia
Eustheniidae Tillyard, 1921, solo se registró la
especie Neuroperla schedingi (Navás, 1929). La
riqueza específica promedio y su varianza de
especies de Plecoptera por cuenca
hidrográfica, determinado mediante el
estimador Chao2, fue la siguiente: río Yelcho
26.3 ± 1.8 (N = 18), río Palena 33.1 ± 1.8 (N =
29), río Cisnes 20.1 ± 1.5 (N = 22), río Aysén
24.6 ± 1.2 (N = 50), río Baker 22.5 ± 0.8 (N =
52), río Pascua 8.5 ± 4.0 (N = 3), ríos PNAA 6.8
± 2.0 (N = 9).

Macroinvertebrados de baja vagilidad: se
registraron dos especies de crustáceos
aéglidos: a) Aegla alacalufi Jara & López, 1981,
en las cuencas hidrográficas de los ríos
Yelcho, Palena y Aysén, y b) Aegla neuquensis
Schmitt, 1942, exclusivamente en un sector
localizado de la parte alta del río Aysén (Tabla
1). A. alacalufi  presentó una amplia
distribución dentro del área de estudio, pero
restringiéndose siempre en la porción inferior
de las cuencas, en la proximidad de la zona de
archipiélagos. Por el contrario, A. nequensis se
registró solo en la cuenca del río Aysén,
específicamente dentro de la subcuenca del río
Simpson (45.14° S; 71.67° W ),  en las
cercanías de los lagos Castor, Pollux, y en las
proximidades de Balmaceda (Fig. 2). A pesar
del elevado esfuerzo de muestreo realizado en
las cuencas vecinas localizadas al norte y sur
de la cuenca del río Aysén, esta especie no fue
registrada. No se obtuvieron aéglidos en las
cuencas hidrográficas de los ríos Cisne, Baker,
Pascua y en los ríos del Parque Nacional
Alberto D’Agostini.

Análisis de parsimonia de endemismos

El análisis permitió identificar un área de
endemismo en la cuenca del río Aysén, en la
cual se localizan las poblaciones de A.
neuquensis, la que es muy afín con la cuenca
del río Palena, pero no con la del río Cisnes
ubicada geográficamente entre estas dos
cuencas. Se obtuvieron 100 cladogramas
igualmente parsimoniosos de 66 pasos,
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TABLA 1

Listado de especies recolectadas, clasificadas según la capacidad de dispersión de los estados adultos. Para
cada taxon se indica las cuencas hidrográficas en las cuales fueron registradas. Las cuencas son las

siguientes (ordenadas de norte a sur): Yel = río Yelcho, Pal = río Palena, Cis = río Cisnes, Ays = río Aysén,
Bak = río Baker, Pas = río Pascua, PNAA = ríos del Parque Nacional Alberto D’Agostini.

List of species collected, classified according to the ability of dispersion of adult stages. For each taxon it is shown the
hydrographic river basins in which they were recorded. The river basins are the following (North to South): Yel = Yelcho

river, Pal = Palena river, Cis = Cisnes river, Ays = Aysén river, Bak = Baker river, Pas = Pascua river, PNAA = rivers of
Parque Nacional Alberto D’Agostini.

Vagilidad Familia Especie o género Cuencas hidrográficas

Baja Crustacea / Malacostraca

Aeglidae Dana, 1852 Aegla alacalufi Jara & López, 1981 Yel, Pal, Ays

Aegla neuquensis Schmitt, 1942 Ays

Ays

Alta Insecta / Plecoptera

Notonemouridae Ricker, 1950 Austronemoura chilena Aubert, 1960 Yel, Pal, Cis, Ays, Bak

Neofulla sp. Yel, Pal, Ays, Bak

Neonemura barrosi Navás,1919 Pal, Ays

Neonemura sp. Pal, Bak

Udamocercia sp. Yel, Pal, Cis, Ays, Bak,Pas, PNAA

Perlidae Latreille, 1802 Kempnyella genualis Illies, 1964 Pal, Ays

Inconeuria porteri Navás, 1920 Yel, Pal

Pictetoperla gayi (Pictet, 1841) Yel, Pal, Cis, Ays

Eustheniidae Tillyard, 1921 Neuroperla schedingi (Navás, 1929) Yel, Pal, Cis, Ays

Diamphipnoidae Ricker, 1950 Diamphipnoa helgae Illies, 1960 Yel, Pal, Cis, Ays

DIamphipnopsis samali Illies, 1960 Yel, Pal, Cis, Ays, Bak

Austroperlidae Tillyard, 1921 Klapopteryx armillata Navás, 1928 Pal, Bak

Klapopteryx kuscheli Illies, 1960 Yel, Pal, Cis, Ays, Bak, Pas

Penturoperla barbata Illies, 1959 Yel, Pal, Cis, Ays, Bak

Gripopterygidae Enderlein, 1909 Antarctoperla altera Zwick, 1973 Pal

Antarctoperla michaelseni (Klapelek, 1904) Yel, Pal, Cis, Ays, Bak, PNAA

Antarctoperla sp. Bak

Araucanioperla sp. Ays

Aubertoperla illiesi (Fröehlich, 1960) Yel, Pal, Cis, Ays, Bak, Pas

Ceratoperla fazi Navás, 1934 Ays

Ceratoperla schwabei Illies, 1963 Cis, Ays

Chilenoperla brundini Illies, 1963 Yel, Pal, Ays

Limnoperla jaffueli (Navás, 1928) Yel, Pal, Cis, Ays, Bak, PNAA

Notoperla archiplatae (Illies, 1958) Yel, Pal, Ays, Bak, Pas

Notoperla fuegiana (Enderlein, 1905) Yel, Pal, Cis, Ays, Bak, PNAA

Notoperlopsis femina (Illies, 1963) Pal, Cis, Ays, Bak

Pelurgoperla personata Illies, 1963 Yel, Pal, Cis, Ays

Potamoperla myrmidon (Mabille, 1891) Yel, Pal, Cis, Ays

Rhithroperla rossi (Fröehlich, 1960) Yel, Pal, Cis, Ays, Bak, PNAA

Senzilloides panguipulli (Navás, 1928) Yel, Pal, Cis, Ays, Bak, Pas
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Fig. 2: Distribución espacial del decápodo Aegla neuquensis Schmitt, 1942, en la subcuenca del río Simpson,
dentro de la cuenca hidrográfica del río Aysén (círculos rojos). De manera referencial se indican los regis-
tros de ausencias de esta especie (círculos negros), en el curso medio-superior de las cuencas comprendidas
entre los ríos Palena y Pascua, a lo largo de ca. 340 km de territorio. Los sitios de muestreo han sido
graficados sobre la carta de geomorfología glacial modificada de Glasser et al. (2008). Se adjuntan las fechas
de expansión de hielo en el lago General Carrera (lago Buenos Aires) propuestas por: (a) Douglass et al.
(2006), (b) Singer et al. (2004) y (c) Kaplan et al. (2005). UMG = Último Máximo Glaciar.

Spatial distribution of the decapod Aegla neuquensis Schmitt, 1942 in the Simpson river sub-basin, within the Aysén river
basin (red circles). As a referential aid, the records of species’ absences are indicated (black circles), in the upper-half
course of the river basins between Palena and Pascua rivers, throughout ca. 340 km of territory. The sampling sites have
been plotted on the glacial geomorphology of the area modified from Glasser et al. (2008). Also shown are the dates of ice
expansion in the Lake General Carrera (Buenos Aires Lake) proposed by: (a) Douglass et al. (2006), (b) Singer et al.
(2004) and (c) Kaplan et al. (2005). UMG = Last Maximum Glacier.
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Fig. 3: Árbol de consenso estricto y área de endemismo (cuenca hidrográfica del río Aysén), para estados
ninfales de Plecoptera (números 1-16, adultos voladores) y crustáceos Aeglidae (número 17-18, adultos no
voladores) en ríos de la Patagonia chilena. 1 = Austronemoura chilena, 2 = Diamphipnopsis samali, 3 =
Penturoperla barbata, 4 = Notoperlopsis femina, 5 = Klapopteryx armillata, 6 = Pictoperla gayi, 7 = Neuroperla
schedingi, 8 = Diamphipnoa helgae, 9 = Pelurgoperla personata, 10 = Potamoperla myrmidon, 11 = Ceratoperla
schwabei, 12 = Chilenoperla brundini, 13 = Neonemura barrosi, 14 = Kempnyella genualis, 15 = Antarctoperla
altera, 16 = Ceratoperla fazi, 17 = Aegla neuquensis, 18 = Aegla alacalufi.

Tree of strict consensus and area of endemism (Aysén basin river), for Plecoptera ninphs (numbers 1-16, flying adults) and
Aeglidae crustaceans (nonflying, number 17-18, adults) in rivers of the Chilean Patagonia. 1 = Austronemoura chilena, 2 =
Diamphipnopsis samali, 3 = Penturoperla barbata, 4 = Notoperlopsis femina, 5 = Klapopteryx armillata, 6 = Pictoperla gayi, 7 =
Neuroperla schedingi, 8 = Diamphipnoa helgae, 9 = Pelurgoperla personata, 10 = Potamoperla myrmidon, 11 = Ceratoperla
schwabei, 12 = Chilenoperla brundini, 13 = Neonemura barrosi, 14 = Kempnyella genualis, 15 = Antarctoperla altera, 16 =
Ceratoperla fazi, 17 = Aegla neuquensis, 18 = Aegla alacalufi.

resumidos en un árbol de consenso estricto, a
partir del cual se pudo determinar un área de
endemismo definido por la presencia de dos
sinapomorfías en la cuenca hidrográfica del río
Aysén y sustentada por la presencia del
plecóptero Ceratoperla fazi Navás, 1934, y del
cangrejo A. neuquensis Schmitt, 1942 (Fig. 3).
La primera especie restringida a dos sitios de
la parte baja de la cuenca, en ríos próximos al
lago Riesco con densos bosques lluviosos, y la
segunda registrada en 12 estaciones de la
parte alta de la subcuenca del río Simpson, en
una zona de bosque achaparrado de Lenga
(Nothofagus pumilio Poeppig et Endlicher) y
pampa patagónica (Fig. 2). En el cladograma
se observa que algunas especies están

presentes en áreas únicas, como ocurre con
Antarctoperla altera Zwick, 1973 en la cuenca
del río Palena. Además, se determinó a las
especies Pictoperla gayi  (Pictet,  1841),
Neuroperla schedingi  (Navás, 1929),
Diamphipnoa helgae Illies, 1960, Pelurgoperla
personata Illies, 1963 y Potamoperla myrmidon
(Mabille,  1891), como las especies
sinapomórficas del mayor número de las
cuencas hidrográficas estudiadas (Yelcho,
Palena, Cisnes y Aysén), quedando fuera las
cuencas de los ríos Baker y Pascua, y los ríos
del Parque Nacional Alberto D’Agostini. Las
especies Kempnyella genualis Illies, 1964, y
Neonemoura barrosi Navás, 1919, fueron
sinapomórficas en las cuencas de los ríos
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Palena y Aysén, pero no en las restantes,
incluyendo a la cuenca del río Cisnes
localizada geográficamente inmediatamente
entre ellas. Las especies Aegla alacalufi y
Chilenoperla brundini Illies, 1963, forman parte
del conjunto Yelcho - Palena - Aysén, pero
estando ausentes en la cuenca del río Cisnes.

Análisis de patrones latitudinales de diversidad

Dado el escaso número de las especies de baja
vagilidad que fueron registrados en el área de
estudio (N = 2), el análisis de los patrones
latitudinales de diversidad se focalizó en las de
alta vagilidad.

Un marcado cambio latitudinal en la
diversidad de especies de Plecoptera fue
evidente a lo largo de ca. 1,400 km de la
Patagonia chilena, entre Chaitén (42°50’ S) y
el Parque Nacional Alberto D’Agostini (PNAA,
54°43’ S) (Fig. 4A, R2 = 0.72, P < 0.05). Este
cambio fue particularmente evidente en el caso
de la familia Gripopterygidae, el grupo más
diverso de Plecoptera dentro del área de
estudio. El patrón latitudinal de diversidad
estaría explicando en parte los resultados del
Análisis de Parsimonia de Endemismos, en el
cual predominan numéricamente las especies
móviles. En la Fig. 3 se observa que las
cuencas situadas más al norte (Yelcho, Palena,
Cisnes y Aysén) tienden a diferenciarse de las
localizadas hacia la región austral (Baker,
Pascua y PNAA), en relación con cambios en la
riqueza de especies de Plecoptera.

Para evaluar el efecto de la superficie de las
cuencas estudiadas sobre la diversidad de
Plecoptera, se examinó la relación entre
riqueza de especies y el área de ellas. Esta
regresión no fue estadísticamente significativa
(Fig. 4B, R2 = 0.24, P = 0.12). Al remover el
efecto potencial de la latitud, ello no mejoró la
regresión ya que no se observó una relación
significativa entre el área de las cuencas y los
residuos de la regresión del número de
especies versus latitud. A diferencia del área,
la temperatura media del aire explicó una
porción significativa de la varianza (67 %) de la
diversidad de especies de Plecoptera de la
Patagonia chilena. La regresión entre riqueza
de especies y la temperatura media anual del
aire fue estadísticamente significativa (Fig. 4C,
R2 = 0.67, P < 0.05), lo que sugiere que la
hipótesis especies-energía asociada al efecto

de las entradas de energía solar puede tener
un efecto relevante sobre la diversidad de
especies de Plecoptera. El coeficiente de
regresión aumentó notablemente al evaluar la
relación entre la densidad de taxa existente en
cada una de las cuencas (Chao2/área de la
cuenca) y la temperatura media anual del aire
(Fig. 4D, R2 = 0.90, P < 0.05), indicando que sí
existiría un cierto efecto de área sobre el
patrón latitudinal de Plecoptera, aunque
notablemente inferior al de la temperatura. Por
otra parte, al estudiar la relación existente
entre densidad de taxa y latitud, se constató
que este comportamiento no es monotónico,
presentando una tendencia lineal entre las
cuencas del río Yelcho y Pascua (Fig. 4E, R2 =
0.90, P < 0.05), para luego presentar un fuerte
quiebre hacia el sur en dirección a Tierra del
Fuego (PNAA). Este punto de quiebre es
coincidente con un cambio del régimen
térmico observado en el área de los campos de
hielo Norte y Sur, a la latitud de las cuencas de
los ríos Baker y Pascua (Fig. 4F, R2 = 0.95, P <
0.05).

Para evaluar la regla de Rapoport, se
examinó la relación entre la latitud media del
rango latitudinal de todos los taxa identificados
hasta nivel de especie y el rango latitudinal
expresado en kilómetros. Esta regresión fue
estadísticamente significativa (Fig. 5A, R2 =
0.64, P < 0.05), mostrando un claro incremento
de los rangos latitudinales de las especies, a
medida que ellas se localizan más al sur de la
Patagonia, a pesar la marcada disminución de
la riqueza de especies en esta misma
dirección. Ello permite pensar que las especies
con rangos medios de distribución localizados
más al sur, tendrían mayores rangos de
tolerancia de temperatura que aquellas
especies con rangos medios localizados más al
norte, que es el área con una mayor riqueza de
especies de Plecoptera. Las especies con
mayor rango latitudinal de distribución fueron
Potamoperla myrmidon  (Mabille, 1891) y
Limnoperla jaffueli (Navás, 1928), mientras
que las con un menor rango fueron Neuroperla
schedingi (Navás, 1929) y Klapopteryx armillata
(Navás, 1928). No se observó asociación
significativa entre el tamaño corporal (Fig. 5B)
y la longitud alar (Fig. 5C) de las especies de
Plecoptera con su rango latitudinal. Tampoco
entre la proporción entre la envergadura alar y
el tamaño corporal (E:T), y la latitud media de
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Fig. 4: Diagramas de dispersión entre variables biológicas (riqueza específica y densidad de taxa de Plecop-
tera) y ambientales (temperatura media del aire, área de la cuenca y latitud), de las siete cuencas hidrográfi-
cas estudiadas en la Patagonia chilena. (A) Riqueza específica (S) v/s latitud (L), (B) S v/s área de la cuenca,
(C) S v/s temperatura media del aire (T), (D) densidad de taxa (D) v/s T, (E) D v/s L, (F) T v/s L. Para la
riqueza específica se muestra la media y varianza de los estimadores de Chao2.

Scatter diagrams among biological (species richness and density of taxa of Plecoptera) and environmental variables (avera-
ge air temperature, area of the river basin, and latitude), of the seven studied hydrographic river basins in the Chilean
Patagonia. (A) Species richness (S) v/s latitude (L), (B) S v/s basin area, (C) S v/s mean air temperature (T), (D) density
of taxa (D) v/s T, (E) D v/s L, (F) T v/s L. For species richness, the average and variance of the Chao2 estimators are
indicated.

1,000)
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Fig. 5: Diagramas de dispersión entre variables biológicas de los Plecoptera presentes en las siete cuencas
estudiadas de la Patagonia chilena (rango latitudinal, latitud media, tamaño corporal de adultos, longitud alar
y proporción tamaño corporal/longitud alar), que fueron identificados hasta nivel de especie y que cuentan
con información morfométrica de los estados adultos. (A) Rango latitudinal (RL) v/s latitud media (LM), (B)
RL v/s tamaño corporal (TC), (C) RL v/s longitud alar (LA), (D) TC/LA v/s LM, (E) LA v/s TC, (F) RL v/s
TC/LA.

Scatter diagrams among biological variables of Plecoptera from the seven studied river basins of the Chilean Patagonia
(latitudinal range, mean latitude, adult body size, wing size, and body size/wing size ratio), that were identified to the
species level, and for which there are available morphometric information of the adults. (A) Latitudinal range (RL) v/s
mean latitude (LM), (B) RL v/s body size (TC), (C) RL v/s wing length (LA), (D) TC/LA v/s LM, (E) LA v/s TC, (F) RL
v/s TC/LA.
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los taxa (Fig. 5D), lo cual es de esperar
considerando la clara relación linear existente
entre envergadura y el tamaño corporal de los
adultos (Fig. 5E, R2 = 0.86, P < 0.05). La
proporción E:T tampoco mostró una asociación
estadísticamente significativa con el rango
latitudinal de las especies (Fig. 5F).

Patrón de anidamiento de Plecoptera

Las especies de Plecoptera de las siete áreas
estudiadas presentaron un patrón de
anidamiento altamente significativo (P < 0.01),
implicando una distribución no azarosa en
subconjuntos de especies. La matriz resultante
tuvo un grado de relleno de un 57.1 % y
presentó una temperatura de 13.4° que fue
36.2° más baja que la esperada por azar (Tº =
49.6° ± 7.1; N = 500). En la matriz anidada de
Fig. 6 se observa una clara distribución norte-
sur de las cuencas estudiadas (de Palena a
PNAA). Esta sucesión de cuencas es la misma
mostrada en la Fig. 4A que relaciona riqueza
específica con latitud, explicada
principalmente por cambios en la temperatura
del aire (Fig. 4B).

DISCUSIÓN

Los patrones de distribución geográfica
determinados para los taxa de Plecoptera y
Aeglidae estudiados forman parte de cuatro
tipos de regiones “oceánicas” (i.e., influencia
mediterránea, temperada-fría, transandina,
subantártica), más la “continental andina”,
sensu Di Castri  (1968). Estas regiones
representan zonas ecológicas y
geomorfológicas particulares, definidas por
formaciones vegetacionales asociadas a
determinadas condiciones latitudinales y
altitudinales. La marcada variabil idad
latitudinal en los regímenes térmicos que
existen en el sur de Chile, sería uno de los
factores que determinarían la composición y
riqueza de especies de Plecoptera en cuencas
hidrográficas especificas. Sin embargo, esta
situación no sería válida para el caso de A.
nequensis que se encuentra restringida a la
parte alta de la cuenca hidrográfica del río
Aysén y que correspondería a una población
relictual probablemente derivada de Aegla
abtao riolimayana Schmitt, 1942, distribuida

en los ríos de la estepa argentina localizados
hacia el este de la cuenca del río Aysén. Hasta
el Último Máximo Glacial (UMG), A. abtao
riolimayana se habría distribuido en la cuenca
del río Mayo que drena hacia el Atlántico. Sin
embargo, debido a la deglaciación de la zona
superior de esta cuenca, habría sido
“capturada” por la cuenca del río Aysén
cambiando su drenaje hacia el Pacífico,
quedando estas poblaciones aisladas
geográficamente de las restantes que hoy
existen en la Patagonia argentina, originando a
A. neuquensis (Mardones et al., datos no
publicados).

En el cladograma obtenido se observan las
divergencias distribucionales de las especies
estudiadas. El patrón de áreas anidadas (Fig.
3) permitió determinar un área de endemismo,
en la cuenca hidrográfica del río Aysén, por la
presencia del cangrejo A. neuquensis y del
Plecoptera Ceratoperla fazi.  Esta última
especie estaba previamente descrita solo para
territorios chilenos y argentinos localizados
entre los 38°-44° S (Illies 1963, Vera &
Camousseight 2006). El área de Aysén es muy
afín con la cuenca del río Palena, pero no con
la del río Cisnes localizada entre estas dos. Los
resultados del cladograma serían explicados
por diversos factores, que habrían afectado
diferencialmente los taxa de alta y baja
vagilidad. En el caso de los primeros, los
acontecimientos históricos parecieran tener
menos influencia que las exigencias ecológicas
actuales, así como ocurre en muchos insectos
con una fase de dispersión aérea (Vinson &
Hawkins 2003). Sin embargo, en el caso de los
de baja vagilidad, los fenómenos históricos
tendrían mayor relevancia. Al respecto, los
patrones de distribución espacial actuales de
los taxa estudiados y la presencia del área de
endemismo podrían ser explicados
fundamentalmente por dos vías:

Macroinvertebrados de baja vagilidad: dada
la ausencia de formas de dispersión aladas, los
crustáceos Aeglidae presentan
proporcionalmente una escasa capacidad de
dispersión en relación a los Plecoptera. Otro
factor limitante a la dispersión de estos
organismos está asociado a su aparentemente
escasa capacidad de osmorregulación, lo que
les impide dispersarse entre cuencas a través
de las aguas marinas costeras. En el hecho, no
hemos observado Aeglidae en aguas con
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salinidades superiores a 2 UPS, a diferencia
del crustáceo Hemigrapsus crenulatus (Milne-
Edwards, 1837), que está ampliamente
distribuido en los f iordos patagónicos
(Valdovinos 2004). Dados estos dos factores, la
actual distribución de estos organismos estaría
relacionada fundamentalmente por la
mantención de su distribución ancestral en
áreas no glaciadas en el Plesitoceno, que
actuaron como áreas refugiales para estos
organismos. Probablemente, a partir de estas
áreas ellos hayan incrementado su área de
distribución dentro de las cuencas, ocupando
hábitats que cumplan con sus requerimientos
ecológicos pero limitados por su escasa
vagilidad. En la actualidad la especie A.
alacalufi se distribuye ampliamente en Chile
desde Chiloé hasta la isla Madre de Dios (Jara
et al. 2006), y en este estudio se registró
específicamente en la parte baja de las cuencas
de los ríos Yelcho, Palena y Aysén. La
distribución de esta especie sugeriría que
estas zonas no estuvieron glaciadas en el
Pleistoceno o que fueron recolonizadas desde
determinadas áreas refugiales, a través de un

gran “corredor” dulceacuícola que se habría
formado durante el rápido deshielo de los
glaciales, considerando que hay claras
evidencias de un marcado descenso en la
salinidad de la zona de los fiordos (ver De Pol-
Holz et al. 2006). La historia de A. neuquensis
habría sido distinta. En la actualidad esta
especie solamente se encuentra distribuida en
la parte alta de la cuenca del río Aysén (Fig. 2).
Antecedentes sobre la geomorfología glacial
del área desarrollados por Mardones et al.
(datos no publicados) en el marco de este
estudio, indican que esta disyunción estaría
asociada a un cambio de orientación de flujo
de la red hídrica (captura hidrológica),
ocurrida en la parte alta de la cuenca del río
Aysén derivada del retroceso glaciar, que
habría dejado aislada a una población que
originalmente formaba parte del río Mayo de la
estepa argentina. Hay evidencias
geomorfológicas que indican que parte de esta
zona que actualmente corresponde a la cuenca
del río Aysén (i.e., lago Thompson) no estuvo
cubierta por hielo en el Último Máximo Glacial
(UMG). En la Fig. 2 se muestra la

Fig. 6: Matriz anidada de especies de Plecoptera de las siete cuencas estudiadas de la Patagonia chilena.
Celdas grises y blancas corresponden a presencias y ausencias, respectivamente. La línea sólida corresponde
a la isolínea de perfecto anidamiento. Numeración de las especies: 1 Rhithroperla rossi, 2 Aubertoperla illiesi,
3 Antarctoperla michaelseni, 4 Limnnoperla jaffueli, 5 Klapopteryx kuscheli, 6 Senzilloides panguipullii, 7
Penturoperla barbata, 8 Austronemoura chilena, 9 Notoperla fungiana, 10 Diamphipnopsis samali, 11 Notoper-
lopsis femina, 12 Notoperla archiplatae, 13 Diamphipnoa helgae, 14 Pictoperla gayi, 15 Pelurgoperla personata,
16 Neuroperla schedingi, 17 Potamoperla myrmidon, 18 Klapopteryx armillata, 19 Kempnyella genualis, 20
Chilenoperla brundini, 21 Inconeuria porteri, 22 Neonemura barrosi, 23 Ceratoperla schwabei, 24 Ceratoperla
fazi, 25 Antarctoperla altera.

Nested matrix of species of Plecoptera, of the seven studied river basins of the Chilean Patagonia. Gray and white cells
correspond to presences and absences respectively. Solid line represents the isoline of perfect nestedness. Number of
the species: 1 Rhithroperla rossi, 2 Aubertoperla illiesi, 3 Antarctoperla michaelseni, 4 Limnnoperla jaffueli, 5 Klapopteryx
kuscheli, 6 Senzilloides panguipullii, 7 Penturoperla barbata, 8 Austronemoura chilena, 9 Notoperla fungiana, 10 Diam-
phipnopsis samali, 11 Notoperlopsis femina, 12 Notoperla archiplatae, 13 Diamphipnoa helgae, 14 Pictoperla gayi, 15
Pelurgoperla personata, 16 Neuroperla schedingi, 17 Potamoperla myrmidon, 18 Klapopteryx armillata, 19 Kempnyella
genualis, 20 Chilenoperla brundini, 21 Inconeuria porteri, 22 Neonemura barrosi, 23 Ceratoperla schwabei, 24 Ceratoperla
fazi, 25 Antarctoperla altera.
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geomorfología glacial del área comprendida
entre los 30° y 45° S estudiada por Glasser et
al. (2008), incluyendo los sitios de muestreo en
el área destacando aquellos en los cuales se
registró A. neuquensis. En esta zona, los datos
de expansión del hielo registrados en el área
del lago General Carrera/lago Buenos Aires,
indican un UMG hace 23-16 ka (basados en las
morrenas de Fénix; Kaplan et al .  2005,
Douglass et al. 2006).

Macroinvertebrados de alta vagilidad: los
Plecoptera, que son un grupo de elevada
capacidad de dispersión por el hecho de
poseer estados adultos alados, habrían
colonizado vía aérea las zonas deglaciadas,
desde diversas zonas refugiales existentes en
el área de los fiordos y en el área norte del
área de estudio. En la actualidad, estos
organismos se ajustan al gradiente térmico
existente en el área, con un claro decaimiento
monotónico de la diversidad de especies hacia
el sur de la Patagonia chilena, lo cual es
consistente con los resultados obtenidos por
Palma & Figueroa (2008). Asociado a esto, los
rangos latitudinales de las especies se
incrementan hacia el sur, lo que sugiere que
las especies más australes son más
euritérmicas que las de más al norte. No se
registró una asociación significativa entre los
patrones de distribución espacial y la longitud
alar de los adultos. Este decaimiento en la
riqueza específica hacia los polos ha sido
reportado en numerosos taxa vegetales y
animales, tanto terrestres como marinos (e.g.,
Fischer 1959, Gaines & Lubchenco 1982,
Willig & Selcer 1989, Currie 1991, Rex et al.
1993, Roy et al. 1994, Blackburn & Gaston
1996, Valdovinos et al. 2003, Marquet et al.
2004). En el caso de los insectos
dulceacuícolas, esta situación también se ha
registrado, aunque la información disponible
es más escasa (ver Arthington 1990, Vinson &
Hawkins 1998, Boyero 2002, Palma & Figueroa
2008). En general se asume que los Plecoptera
tienen preferencias por aguas frías, siendo
ambientalmente muy exigentes (i .e. ,
Theischinger 1991, Figueroa et al. 2003,
Fochetti & Tierno de Figueroa 2007). Sin
embargo, los resultados del presente estudio
sugieren que las aguas de baja temperatura
tienden a limitar la diversidad de Plecoptera
(Fig. 4C), por lo que asociado a los ciclos
glaciales cabría esperar retracciones y

ampliaciones de los rangos latitudinales y
altitudinales en la distribución de las especies.
En la actualidad, en el caso de Plecoptera, las
exigencias ecológicas presentes parecieran
tener más influencia que los acontecimientos
históricos del Plesitoceno, al igual que en
muchos otros grupos de insectos acuáticos con
fases adultas aladas (Vinson & Hawkins 2003).

Ha existido un amplio debate sobre los
mecanismos ecológicos y evolutivos del origen
de los gradientes latitudinales de riqueza de
especies (Rohde 1992, Brown & Lomolino
1998, Gaston 2000, Willig et al. 2003). Algunas
de las hipótesis incluyen la disponibilidad de
energía y condición térmica, o variables tales
como heterogeneidad ambiental,  área
disponible, diferencias en las tasas de
especiación o extinción y la consecuencia de
las últimas glaciaciones (Sax 2001). La mayoría
de los estudios han establecido una asociación
empírica, directa o indirecta, entre la riqueza
de especies y gradientes climáticos,
especialmente con el potencial de
evapotranspiración (Currie & Paquin 1987),
temperatura (Turner et al .  1987) y
productividad (Kaspari et al. 2000), siendo los
dos primeros factores ambientales fuertes
predictores de la diversidad acuática y
terrestre (Hawkins et al. 2003, Hillebrand
2004). En el caso de sistemas acuáticos
dulceacuícolas, numerosos estudios muestran
cómo la temperatura afecta de manera
importante la diversidad de invertebrados
fluviales (Ward & Stanford 1982, Allan 1995),
variable que se encuentra estrechamente
asociada a la latitud (Jacobsen et al. 1997). De
esta forma, modificaciones en las variables
climáticas pueden dar lugar a cambios en la
diversidad y rangos de distribución de las
especies a través de la latitud (Crozier 2004,
Hampe & Petit 2005, Morrison et al. 2005).

Las especies de Plecoptera de las siete
áreas estudiadas, se encuentran organizadas
como subconjuntos significativamente
anidados (P < 0.01),  implicando una
distribución no azarosa en subconjuntos de
especies. Al respecto, nuestros resultados
sugieren que este anidamiento estaría
asociado con los distintos requerimientos
ecológicos actuales de las especies, tales como
la temperatura, y no a las capacidades de
dispersión de los adultos. El anidamiento
podría ser explicado por los fuertes gradientes
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climáticos existentes en la Patagonia chilena
(Di Castri 1968), junto a procesos históricos de
colonización-extinción y a fenómenos
estocásticos ocurridos dentro de las cuencas
estudiadas. El anidamiento también puede ser
el resultado de diferencias en las capacidades
de dispersión de las especies. Si ellas
provienen de una misma área fuente (e.g.,
refugio glacial). Los buenos colonizadores
alcanzarían grandes áreas, mientras que las
especies con una menor capacidad de
dispersión permanecerán restringidas, lo cual
generará un patrón anidado (Patterson &
Atmar 1986, Lomolino 1996, Hausdorf &
Henning 2003). Esto último no es el caso de lo
observado en los Plecoptera de la Patagonia
chilena, no encontrándose una asociación
significativa entre tamaño corporal y longitud
alar de los adultos con la latitud media y rango
latitudinal de las especies (Fig. 5).

Dado el escaso número de especies de baja
vagilidad que fueron estudiados, no fue posible
realizar un análisis de anidados con este tipo
de organismos. En el caso de los organismos
dulceacuícolas que no tienen la capacidad de
volar (e.g. crustáceos, moluscos y planarias),
la dispersión pasiva decrece con un
incremento del tamaño corporal, esperándose
que presenten un patrón anidado asociado a su
capacidad de dispersión desde una fuente de
origen (Hausdorf & Henning 2003). En el caso
de comunidades de plancton presente en lagos
chilenos, los resultados de Ramos-Jiliberto et
al. (2009) han mostrado que el fitoplancton y
zooplancton total, al igual que las asociaciones
de diatomeas, copépodos y cladóceros, están
altamente anidados, siendo el área superficial
y el grado de aislamiento de los lagos las
variables que con mayor probabilidad explican
tal anidamiento.

Los resultados del presente estudio, a pesar
de haber considerado solo dos grandes grupos
taxonómicos (Plecoptera y Aeglidae),
corresponden al primer análisis comparativo
de la biodiversidad de macroinvertebrados
dulceacuícolas de las principales cuencas de la
Patagonia chilena. La mayoría de los estudios
biogeográficos realizados para insectos de
Sudamérica, han estado dirigidos a comparar
la similitud biótica entre la región Neotropical
y distintas áreas del mundo, basándose en taxa
compartidos con los restantes continentes
australes (Kuschel 1964, 1969, Morrone et al.

1994). Autores como Peña (1966), Morrone et
al. (1997, 2002), Donato et al. (2003), Pizarro-
Araya & Jerez (2004) han realizado estudios
utilizando taxa propios de Sudamérica austral,
principalmente Coleoptera terrestres, mientras
que Morrone (1996) y Roig-Juñent et al. (2003)
realizaron análisis biogeográficos utilizando
artrópodos epígeos.

En general, los estudios que han incluido la
biota dulceacuícola de la Patagonia chilena son
escasos, pudiéndose citar solo los trabajos de
Dyer (2000) y Ruzzante et al. (2008), quienes
se centraron en el estudio de la diversidad de
peces, y de Pérez-Lozada et al. (2002a, 2002b),
los cuales estudiaron los crustáceos anomuros
del género Aegla y de Oyanedel et al. (2008),
quienes estudiaron la biota pelágica de
diversas cuencas a lo largo de Chile
(fitoplancton, zooplancton y peces) .  El
conocimiento actual de áreas de endemismo
en Chile se reduce a los aportes de Posadas
(1996) para la XII Región, Squeo et al. (1998) y
Cavieres et al. (2002) para la II Región, y
Cavieres et al. (2001) para la IV Región de
Chile, quienes establecen para la vegetación
áreas de concentración de especies endémicas.
En términos faunísticos, Jerez (2000) y
Pizarro-Araya & Jerez (2004) delimitan áreas
de endemismo para la II Región en base a la
fauna de Coleópteros terrestres, y Oyanedel et
al. (2008), quienes identificaron cuatro áreas
de endemicidad para peces, y numerosas otras
para Rotifera, Copepoda y Cladocera. El
presente estudio representa el primer intento
de identificar áreas de endemismo mediante
PAE, considerando los macroinvertebrados
bentónicos presentes en los ecosistemas
dulceacuícolas fluviales chilenos.

Los patrones de distribución espacial de la
biota de los ríos presentan una elevada
complejidad, debido a que los paisajes fluviales
incluyen una gran cantidad de series de
hábitats y gradientes ambientales (Ward
1998). Estos tipos de sistemas son altamente
dinámicos, manifestando constantemente
cambios en los hábitats (Stanford et al. 1996,
Ward et al. 2002), lo que los hace sistemas
complejos y diversos, muy sensibles a las
perturbaciones generadas por el hombre
(Bornette et al. 1998, Ward 1998). En los
ecosistemas fluviales chilenos, los estados
ninfales de Plecoptera y Aeglidos constituyen
importantes componentes ecológicos de
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sistemas de aguas frías, y bien oxigenadas. A
escala local, factores tales como temperatura,
altitud, tipo de sustrato de fondo, velocidad de
la corriente, clima y tipo de vegetación
ribereña son los principales determinantes de
su distribución (Miserendino 2006,
Theischinger 1991, Figueroa et al. 2003,
Oyanedel et al. 2008). El conocimiento sobre la
ecología de los estados ninfales de Plecoptera
de Sudamérica austral se ha incrementado
notablemente en la última década. Estos se
han enfocado principalmente: a) distribución
en gradientes altitudinales (Albariño 1997,
Miserendino & Pizzolon 2000), b)
fluctuaciones espacio-temporales y su relación
con las variables ambientales (Miserendino
2006), c) estudios sobre la dieta de diferentes
especies (Díaz-Villanueva & Albariño 1999,
Albariño & Díaz-Villanueva 2006), d) historia
de vida y emergencias (Hollmann &
Miserendino 2008), y e) patrones latitudinales
de diversidad a escala local y regional (Palma
& Figueroa 2008). La mayor parte de los
estudios que han incluido Plecoptera han sido
realizados en la Patagonia oriental, siendo los
del lado occidental todavía escasos (Moorman
et al. 2006, Oyanedel et al. 2008), al igual que
en el caso de los aéglidos (ver Jara et al. 2006).

En síntesis, el Análisis de Parsimonia de
Endemismo permitió hacer un ejercicio
comparativo de la composición de la fauna de
Plecoptera y Aeglidae e identificar un área de
endemismo en la cuenca del río Aysén. La
deconstrucción de estos resultados permitió
sugerir que para organismos de alta vagilidad
(Plecoptera), los acontecimientos históricos
tendrían menos influencia que las exigencias
ecológicas actuales, en particular de la
temperatura. Por el contrario, para el caso de
organismos de baja vagilidad (Aeglidae), los
fenómenos históricos ocurridos en el
Cuaternario parecieran tener mayor relevancia.
Estos resultados tendrían particular
importancia en el ámbito de la conservación de
la biodiversidad dulceacuícola, ya que muestran
que los invertebrados de baja vagilidad serían
más lábiles al impacto de las actividades
antropogénicas debido a sus poblaciones muy
localizadas y fragmentadas. Estos resultados
debieran ser considerados al momento de
tomar decisiones de conservación de la
biodiversidad dulceacuícola de la Patagonia
chilena. En particular, la cuenca hidrográfica

del río Aysén corresponde a una de estas áreas
cuya gestión debiera priorizarse.

Es probable que muestreos más
exhaustivos permitan determinar otras áreas
de endemismo o bien ampliar los rangos
distribucionales de las especies. La mayor
parte de la información disponible, tanto en
colecciones y l iteratura, corresponde a
recolecciones efectuadas cerca de poblados o a
la red vial ,  originando en conjunto una
información local incompleta. Recolecciones
en sectores de difícil acceso, como la zona de
archipiélagos patagónicos, podrían incluir
nuevos datos de distribución o establecer otras
áreas de endemismo. Finalmente, los
resultados obtenidos en este trabajo podrán
ser interpretados a la luz de la biogeografía
histórica, cuando se reconstruya la
filogeografía de algunos Plecoptera y Aeglidae,
y se relacionen las divergencias de los taxa con
eventos vicariantes que pudieran haber
afectado a su área de distribución.
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