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Resumen

Se investigd la composicion y estructura comunitaria de protistas conocidos
como amebas tecadas o tecamebas en 10 turberas (6 naturales dominadas
por Sphagnum, 2 naturales con vegetacion mixta y 2 intervenidas) de la region
de Aysén, Chile. En cada turbera se recolectaron 10 muestras de ca. 100 g de
vegetacion, lo que resultd en un total de 100 muestras. En las muestras se
identificaron 74 especies de tecamebas 11 de las cuales son endémicas del sur
de Chile. Difflugia, Centropyxisy Euglypha fueron los géneros mas diversos y
representaron el ~19% (n = 26 especies) de la diversidad total. Curvas de inter-y
extrapolacion sugirieron que se registrd parte significativa de la diversidad. Las
turberas dominadas por Sphagnum fueron las mas diversas (n = 74 especies),
seguidas por las mixtas (n = 43) y finalmente por las intervenidas (n = 28). Las
comunidades de tecamebas de las turberas de Sphagnumestuvieron compuestas
por especies comunes y exclusivas. En cambio, las comunidades de las turberas
mixtas e intervenidas solo estuvieron compuestas por especies comunes que
también estaban presentes en las turberas de Sphagnum. Por tanto, las turberas
de Sphagmum son reservorios de biodiversidad: albergan a toda la diversidad
de tecamebas observada en las turberas de la region de Aysén y tienen entre
2y 3 veces mas especies de tecamebas que las turberas mixtas e intervenidas,
respectivamente.

Palabras clave: Arcellinida, Cercozoa, endemismo, eucariotas unicelulares,
tecamebas.
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INTRODUCCION

En la actualidad, el término protista es utilizado para agrupar informalmente a
todos los organismos eucariotas unicelulares del planeta, mientras que el término
protozoo es utilizado exclusivamente para referirse a los protistas heterotrofos
(Fernandez & Damborenea, 2020). Los protistas son los eucariotas mas diversos
y abundantes del planeta. Su diversidad taxonémica, genética y funcional, en
conjunto con su abundancia, superan a la de sus contrapartes multicelulares
(i.e. hongos, plantas y animales), tanto en los ecosistemas marinos (de Vargas et
al. 2015) como en los terrestres (Mahé et al. 2017). Los protistas desempefian
distintos roles en los ecosistemas del planeta. Algunos son patogenos de
plantas y animales, aunque la mayor parte de ellos actGan como proveedores
de servicios ecosistémicos, contribuyendo en el loop microbiano, a regular las
poblaciones bacterianas y a potenciar el crecimiento de las plantas, entre otras
funciones (revisado en Geisen et al. 2018).

En Chile tenemos un conocimiento deficiente sobre los protistas que habitan
en los ecosistemas de nuestro pais (Rivera, 2006; Woelfl, 2006; Fernandez et al.
2015). En particular, desconocemos la identidad de los protistas que habitan en
las turberas de la zona austral (Fernandez et al. 2016), ecosistemas que destacan
tanto por su funcién ecosistémica como por sus bajos niveles de intervencion
humana (Dominguez et al. 2015). Por tanto, las turberas australes representan
una gran oportunidad para estudiar las comunidades naturales de los protistas.
En este contexto, este estudio investigd la composicion y estructura comunitaria
de protistas conocidos como amebas tecadas o tecamebas (a veces llamadas
también amebas testadas) en las turberas de la region de Aysén, Chile.

Las tecamebas conforman un grupo de protistas polifiléticos (organismos
gue no comparten un ancestro en coman reciente) compuesto por tres linajes
monofiléticos: (1) Arcellinida, (2) Euglyphida y (3) Amphitremida (Kosakyan
et al. 2020). Estos protistas se caracterizan por tener un caparazdn que rodea
y protege a la célula del organismo. El caparazon también recibe el nombre de
teca y probablemente inspird los nombres informales de estos microorganismos.
El caparazon es construido por el organismo ya sea aglutinando sedimento y
otros elementos encontrados en el entorno (caparazon exdgeno), o sintetizando
y posteriormente aglutinando placas calcareas o siliceas (caparazon autdgeno)
(Delaine et al. 2012). El tamaiio del caparazon varia entre especies y fluctia entre
5y 300 um. En la mayoria de los casos el caparazon tiene una sola apertura (o
pseudostoma), la que es utilizada por el organismo para proyectar extensiones
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citoplasmaticas (pseuddpodos) que utiliza para desplazarse o para capturar
alimento. El caparazon es el rasgo morfologico mas notable de las tecamebas y
por tanto es utilizado para identificar a estos protistas a nivel de familia, género
y especie.

METODOLOGIA
Recoleccion de las muestras

Las muestras se recolectaron en 10 turberas previamente seleccionadas en el
contexto del proyecto FIC 502640-44 "Bases ambientales y productivas para
la conservacion y el uso sustentable del musgo Sphagnum en la region de
Aysén”. Ocho de estas turberas no tenian signos de haber sido intervenidas por
actividades humanas: seis estaban dominadas por el musgo Sphagnum y dos
tenian vegetacion mixta (Sphagnum y plantas pulvinadas). Las dos turberas
restantes tenian signos de intervencion humana. De aqui en adelante estas
turberas seran referidas como turberas de Sphagnum, turberas mixtas y turberas
intervenidas. La ubicacion y caracteristicas de estas turberas son entregadas en
detalle en el capitulo 8 de este libro. En cada turbera se recolectaron al azar
10 muestras de ca. 100 g de vegetacion (musgo y/o plantas pulvinadas) lo que
resultd en un total de 100 muestras. Cada muestra fue depositada en una bolsa,
mantenida en un sitio sombreado y siempre abierta para facilitar la oxigenacion
de la muestra y prolongar la vida de las tecamebas hasta el inicio del trabajo de
laboratorio.

Trabajo de laboratorio

Cadamuestradevegetacionfuerehidratada colocando ~400 mlde aguadestilada
dentro de la misma bolsa en la que fue recolectada y agitada enérgicamente
para separar a las tecamebas de la vegetacion. El liquido retenido por la muestra
de vegetacion fue suavemente estrujado dentro de la misma bolsa. El liquido
contenido en la bolsa fue filtrado a través de 4 tamices con distintas aperturas
de malla (500, 300, 100 y 50 pm). El tamiz de 500 pym se utilizd para retirar
particulas de sedimento y material organico de las muestras. Los otros tamices
se usaron para agrupar a las tecamebas por tamano y facilitar la deteccion de
los taxa. El tamiz de 300 pm se utilizd para retener/separar taxa grandes (= 300
pUm), el de 100 um para taxa medianos (entre 299 y 100 pum), el de 50 um para
taxa pequenos (entre 99 y 50 pm). El liquido filtrado a través del dltimo tamiz
fue reservado para buscar taxa muy pequefios (< 50 pm). Cada tamiz fue lavado
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usando una piseta con agua destilada sobre una placa Petri para recuperar a las
tecamebas retenidas. El liquido con tecamebas recuperado desde cada tamiz
fue examinado bajo el microscopio invertido usando distintos aumentos. Las
tecamebas extraidas fueron depositadas y agrupadas en morfotipos (individuos
con similitudes morfoldgicas) en nuevas placas Petri. Este proceso se repitid
para cada muestra hasta que no se encontraron nuevos morfotipos. Cada
morfotipo fue identificado hasta el nivel taxondmico mas bajo posible con el
apoyo de literatura relacionada con las tecamebas de Chile (e.g. Certes, 1889;
Jung, 1942; Bonnet, 1966; Zapata et al. 2002, 20073, 2007b; Fernandez & Zapata,
2011; Fernandez et al 2012, 2015). Algunas especies fueron fotografiadas
usando un microscopio Optico mientras que otras fueron fotografiadas
utilizando un microscopio electronico de barrido JEOL JSM-6380 operando a
20 kV. Finalmente se contaron y organizaron los taxa identificados por muestra
y por tipo de turbera. Estos datos fueron utilizados para construir tablas con
informacion taxonémica y tablas de presencia-ausencia. Estas Gltimas tablas
fueron utilizadas en los analisis estadisticos subsecuentes.

Analisis estadisticos

Para evaluar la relacion entre el esfuerzo de muestreo (i.e. nUmero de muestras
recolectadas en las turberas de Sphagnum, turberas mixtas y turberas
intervenidas) y el nimero de especies observado, se construyeron curvas de
interpolacion-extrapolacion, las que consisten en curvas integradas que unifican
a los métodos de rarefaccion y extrapolacion para estimar la riqueza de un sitio,
pero sin alterar la integridad del muestreo original. Las curvas de interpolacion-
extrapolacion y sus respectivos limites de confianza (50.000 remuestreos
con reemplazo, obtenidos desde la muestra original usando un método de
booststrap; P < 0,05) fueron estimados usando el paquete iNEXT (Hsieh et al.
2014) implementado en R 4.0 (R Development Core Team, 2011).

Para investigar la existencia de diferencias significativas entre las riquezas
de especies observadas en los tres tipos de turberas investigadas (turberas
de Sphagnum, mixtas e intervenidas) se realizd un ANOVA de una via (99.999
permutaciones, P<0,05) utilizando el software PAST v.4.02 (Hammer et al. 2001).

Para evaluar si la variacion en la composicion de especies de tecamebas se

debe a un recambio o reemplazo (“turnover”) de especies entre los tres tipos
de turbera estudiados, se realiz6 una prueba de ANOSIM (99.999 permutaciones;
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P <0,05) usando el software PAST v.4.02 (Hammer et al. 2001). Si el “turnover”
subyace a la variacion de la composicion de especies entre tipos de turbera,
entonces se concluye que estas turberas exhiben una composicion de especies
significativamente distinta.

Para evaluar si la variacion en la composicion de especies de tecamebas se
debe a una pérdida de especies (“anidamiento”) entre los tres tipos de turbera
estudiados, se calculd el indice NODF en base a un modelo nulo “trial swap”
(50.000 permutaciones; P < 0,05) en el software NODF v.2.0 (Almeida-Neto &
Ulrich, 2011). Si el “anidamiento” subyace a la variacion en la composicion de
especies, entonces se concluye que la composicion de especies de las turberas
menos diversas es un subconjunto (una submuestra) de la composicion de
especies encontrada en la turbera mas diversa. En este caso no hay recambio o
reemplazo (“turnover”) de especies, sino que simplemente una pérdida gradual
de especies entre los tres tipos de turberas.

RESULTADOS

Se identificaron 74 especies de tecamebas (incluyendo tres taxones que no
pudieron ser determinados a nivel especifico) en las turberas de la region de
Aysén. La mayor parte de las especies (n = 26 especies; 19% del total de especies
identificadas) pertenecieron a los géneros Difflugia (n = 11), Centropyxis (n = 8)
y Euglypha (n = 7) (Fig. 1). No obstante, las especies endémicas (n = 11 especies;
~15% del total) se distribuyeron entre los géneros Argynnia (n = 3), Certesella (n
= 1), Heleopera (n = 2), Sphenoderia (n = 2), Nebela (n = 1), Padaungiella(n = 1) y
Amphitrema (n = 1), respectivamente (Fig. 1).

En términos filéticos, se identificaron especies pertenecientes a los tres linajes
monofiléticos que conforman a las tecamebas; ie. Arcellinida, Euglyphida y
Amphitremida. No obstante, Arcellinida fue el grupo mejor representado (Tabla
1). La identidad y taxonomia de las especies pertenecientes a Arcellinida es
descrita en la Tabla 2, mientras que la identidad y taxonomia de las especies
pertenecientes a Euglyphida y Amphitremida es descrita en la Tabla 3.
Euglyphida y Amphitremida fueron agrupados en una tabla porque ambos
estan mas relacionados entre si que con Arcellinida. Ademas, Amphitremida
solo exhibid dos especies (una de ellas no identificada), por lo que, en términos
practicos, no valia la pena construir una tabla solo para este Gltimo grupo. Las
Tablas 2 y 3 también destacan las especies consideradas endémicas, describen
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la o las turberas en las que se registro cada especie y detallan las referencias
bibliograficas que reportan la ocurrencia de las especies observadas en otras
regiones de Chile. Adicionalmente, la Fig. 2 presenta fotografias de algunas de
las especies observadas.

Las curvasdeinterpolacion-extrapolacion construidas para evaluar la eficacia del
esfuerzo de muestreo, revelaron que se logrod registrar una fraccion significativa
de las especies de tecamebas presentes en las turberas investigadas. Las
curvas sugieren que la duplicacion del esfuerzo de muestreo invertido sumaria
pocas especies adicionales en las turberas de Sphagnum, mixtas e intervenidas
investigadas (Fig. 3).

La riqueza de especies vario significativamente entre los tres tipos de turberas
investigadas (ANOVA, P< 0,05): las turberas dominadas por Sphagnum fueron las
mas diversas (n = 74 especies), seguidas por las mixtas (n = 43) y finalmente por
las intervenidas (n = 28) (Tabla 4).

La prueba de ANOSIM reveld que la variacion en la composicion de especies
de tecamebas no se debe a un recambio o reemplazo de especies (“turnover”)
entre los tres tipos de turbera estudiados (R Global = 0,45; P = 0,0847). Es decir,
no aparecen especies nuevas en las turberas menos diversas (ie. mixtas e
intervenidas).

El indice de anidamiento (NODF__ = 38,71; P = 0,002; Tabla 5) revel6 que la
variacion en la composicion de especies de tecamebas se debe a una pérdida
gradual de especies desde las turberas mas diversas (turberas de Sphagnum)
hacia las turberas menos diversas (turberas mixtas e intervenidas). Por tanto, la
composicion de especies de las turberas mixtas e intervenidas es un subconjunto
de la composicion de especies encontrada en las turberas de Sphagnum.
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Fig. 1. NUmero de especies registradas para cada uno de los géneros de tecamebas
observados en diez turberas de la region de Aysén, Chile. En total, se registraron 74 especies

distribuidas en 24 géneros. Del total de especies, 12 corresponden a especies endémicas. La
identidad de estas especies es detallada en las Tablas 2 y 3.
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Fig. 2. Fotografias tomadas en el microscopio 6ptico (MO) y en el microscopio electronico de
barrido (MEB) de algunas de las especies registradas en las turberas de Aysén. () Alocodera
cockayni(Penard, 1910): (a.1) individuo vivo (MO) y (a.2) detalle del pseudostoma o apertura
(MEB). (b) Amphitrema stenostoma Niisslin, 1884 (MO). (c) Apodera vas (Certes, 1889): (c.1)
individuo vivo (MO) y (c.2) detalle de las escamas del caparazon (MEB). (d) Arcella arenaria
Greef, 1886: (d.1) vista dorsal, individuo vivo (MO) y (d.2) vista del psudostoma (MEB). (e)
Argynnia dentistoma (Penard, 1890) (MO). () A. gertrudeana Jung, 1942 (MO). (g) A. schwabei
Jung, 1942 (MEB). (h) A. vitraea (Penard, 1899) (MEB). (i) Centropyxis aculeata (Ehrenberg,
1839) (MEB). (j) C. aerophilaDeflandre, 1929 (MEB). (k) C. constricta(Ehrenberg, 1841) (MEB).
(U Certesella certesi (Penard, 1911): (L1) individuo vivo (MO) y (L.2) detalle del caparazén
(MEB). (m) Cer. martiali(Certes, 1889): (m.1) individuo vivo (MO) y (m.2) detalle del caparazon
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(MEB). (n) Cyclopyxis eurystoma Deflandre, 1929 (MO). (o) Cyphoderia ampulla (Ehrenberg,
)

1840) (MO). (p) Difflugia cf. oblonga Ehrenberg, 1838 (MO). (q) Euglypha ciliata (Ehrenberg,
1848) (MO). (r) E. cristata acicularis Leidy, 1879 (MO). (s) E. rotunda (Ehrenberg, 1845)
(MOB). () £ strigosa (Ehrenberg, 1871) (MEB). (u) Heleopera rectangularis (Bonnet, 1966)
(MO). (v) Hyalosphenia elegans (Leidy, 1848) (MEB). (w) Lesquereusia spiralis (Ehrenberg,
1840): (w.1) individuo vivo (MO) y (w.2) detalle de las barras siliceas que conforman el
caparazon (MO). (x) Nebela barbata psilonata (Jung, 1942): (x.1) individuo vivo proyectando
los pseudopodos a través del pseudostoma (MO) y (x.2) detalle del caparazon (MEB). (y) V. cf.
tincta (Leidy, 1879) revelando pseudostoma (MEB). (z) M. cf. collaris (Enrenberg, 1848) (MEB).
(@) Padaungiella lageniformis (Penard, 1902) (MEB). (b") P tubulata (Brown, 1911) individuo
vivo proyectando los pseudopodos a través del pseudostoma (MO). (c') P wetekampi (Jung,
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1942) individuo vivo proyectando los pseudopodos a través del pseudostoma (MO). (d")
Pareuglypha cf. reticulata Penard, 1902 el individuo perdio la larga y fina espina aboral
que caracteriza a la especie (MEB). (¢') Quadrulella cf. symmetrica (Wallich, 1863), note las
placas calcareas cuadradas que conforman el caparazon (MEB). (f) Sphenoderia ovoidea
Jung, 1942: (f".1): individuo muerto (MO) y (f".2) detalles de las placas ovoideas siliceas del
caparazon (MEB). (g) S. rhombophoraBonnet, 1966: (g'.1) las placas siliceas transparentes se
solapan formando un patron romboide (MO) y (g'2) se aprecia la superposicion de las placas
siliceas (MEB). (W) Padaungiella lageniformis (Penard, 1902) (MO). (i') E. strigosa (Ehrenberg,
1871), vista de las placas orales del pseudostoma (MO). (j'1) Tracheleuglypha acolla Bonnet
& Thomas, 1955, vista transversal en la que se aprecia el patron solapado de las placas que
componen el caparazon (MO).
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Figura 3. Curvas de interpolacion-extrapolacion construidas para estimar la eficacia del
esfuerzo de muestreo usado para estudiar la diversidad de las tecamebas en turberas de
la region de Aysén, Chile: (A) curvas estimadas para las turberas naturales de Sphagnum.
(B) curvas estimadas para las turberas naturales mixtas (lineas azules) y para las turberas
intervenidas (lineas naranjas). Ambos graficos representan las curvas de interpolacion, las
curvas de extrapolacion y sus respectivos limites de confidencia usando lineas continuas,
lineas segmentadas y sombreados, respectivamente.

Tabla 1. Nimero de familias, géneros y especies observados para el grupo polifilético
tecamebas y cada uno de los tres grupos monofiléticos que lo componen.

Taxones Tecamebas Arcellinida Euglyphida Amphitremida
Familia 13 6 6 1
Género 24 16 7 1
Especie 74 55 17 2
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Tabla 2. Taxones arcelinidos de tecamebas (Amoebozoa: Tubulinea: Arcellinida) encontrados
en diez turberas de la region de Aysén, Chile. Los rangos supra-especificos siguen la
clasificacion propuesta por Adl et al (2019). Estos rangos de clasificacion jerarquica
se basan en informacion molecular actualizada vy, por tanto, reflejan las relaciones de
ancestro-descendencia que existen entre los taxa. La seccion “Ocurrencia en turberas de
este estudio” revela la o las turberas en las que cada especie fue observada. Los codigos
T1-T4,T6y T10 indican turberas naturales dominadas por musgo Sphagnurm, los codigos T5
y T7 indican turberas mixtas de Sphagnum y plantas pulvinadas; finalmente, los codigos T8
y T9 indican turberas que derivan de incendios forestales y que estan sujetas a extraccion
de Sphagnum. Estos codigos (T1-T10) son los mismos que se utilizan en el Capitulo 8 de
esta publicacion. Por favor, refiérase a ese capitulo para obtener mas informacion sobre
las turberas. La seccion “Menciones en literatura” resena la literatura que ha reportado la

presencia de cada especie en Chile.

Amoebozoa Lihe, 1913
Tubulinea Smirnov et al.
2005
Arcellinida Kent, 1880
Arcellina Haeckel, 1894
Arcellidae Ehrenberg,
1843
Arcella Ehrenberg,
1832
Arcella arenaria | Greef, 1886 T1-T3,T5-T10 | Wailes, 1913; Hoogenraad & de
Groot, 1951; Fernandez, 2015
Arcella gibbosa | (Penard, 1890) | T1-T6,T9, T10 | Wailes, 1913; Jung, 1942; Za-
pata et al. 20073a; Zapata et
al. 2008; Fernandez & Zapata,
2011
Arcella vulgaris | Ehrenberg, T1-T10 Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
1830 net, 1966; Smith, 1978; Zapata
& Rudolph, 1986; Zapata, 2005;
Fernandez & Zapata, 2011; Fer-
nandez, 2015
Difflugina Meisterfeld,
2002
Centropyxidae Jung, 1942
Centropyxis Stein, 1857
Centropyxis (Ehrenberg, T1-T10 Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
aculeata 1839) net, 1966; Zapata & Rudolph,
1986; Zapata et al. 2005; Za-
pata et al 2007a; Zapata et
al. 2008; Fernandez & Zapata,
2011; Fernandez et al 2012;
Fernandez, 2015.
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Autoridad

taxonomica

Ocurrencia en
turberas de
este estudio

Menciones en
literatura (Chile)

Centropyxis Deflandre, 1929| T1,T3,T4,T6, | Jung, 1942; Bonnet, 1966; Za-
aerophila 17,79 710 pata & Matamala, 1987; Za-
pata et al. 2002; Zapata, 2005;
Zapata et al. 20073; Zapata et
al. 2008; Fernandez & Zapata,
2011; Fernandez et al 2012;
Fernandez, 2015.
Centropyxis (Ehrenberg, T1,72,T4,76, | Certes, 1889; Wailes, 1913;
constricta 1841) T7,T10 Jung, 1942; Hoogenraad & de
Groot, 1951; Bonnet, 1966; Za-
pata & Rudolph, 1986; Zapata
& Matamala, 1987; Zapata &
Crespo, 1990; Zapata, 2005;
Zapata et al. 2008; Fernandez
& Zapata, 2011; Fernandez et
al. 2012; Fernandez, 2015
Centropyxis (Penard, 1890) | T1,T2,T4-T6, | Zapata, 2005; Fernandez &
discoides T8,T10 Zapata, 2011; Fernandez et al.
2012; Fernandez, 2015
Centropyxis (Ehrenberg, T2-T4,7T6,T7, | Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
ecornis 1841) 79,710 net, 1966; Zapata & Rudolph,
1986; Zapata et al. 2002; Zapa-
ta, 2005; Zapata et al. 20073;
Zapata et al. 2008; Fernandez
& Zapata, 2011
Centropyxis (Penard, 1890) T1-T7,T10 Bonnet, 1966; Zapata, 2005;
elongata Fernandez & Zapata, 2011; Fer-
nandez et al. 2012
Centropyxis Deflandre, 1929 T2-T4,76,710 | Jung, 1942; Zapata & Rudolph,
hirsuta 1986; Zapata, 2005; Fernandez
& Zapata, 2011
] - 1942; Bonnet, 1966; Za-
Centropyxis (Deflandre, T1-T4,76,77, | Jung, 1942 Bonnet, 1966;
; 1929) T10 pata, 2005; Fernandez & Zapa-
sylvatica ta 2011
Difflugiidae Wallich, 1864
Difflugia Leclerc, 1815
Difflugia (Penard, 1902) | T3,7T4,T6,T10 | Jung, 1942; Zapata et al. 2002;
bryophila Zapata, 2005; Fernandez & Za-
pata, 2011; Fernandez et al
2012.
Difflugia corona | Wallich, 1864 T1,T2,T4,T10 | Certes, 1889; Zapata & Rudol-
ph, 1986; Zapata et al 2002;
Zapata, 2005; Zapata et al
2007a
Difflugia elegans | Penard, 1890 T1,72,T4-T7, | Jung, 1942; Zapata et al
T10 2007b; Zapata et al. 2008
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Ocurrencia en

Autoridad Menciones en

taxonomica :;‘{g :;:agi% literatura (Chile)
Difflugia Dujardin, 1837 | T1-T4,T6,T10 | Certes, 1889; Zapata et al
globulosa 2005; Fernandez & Zapata,

2011

Difflugia Vucetich, 1972 T10 Fernandez & Zapata, 2011
golemansky
Difflugia lacustris | (Penard, 1899) T4,T6 Jung, 1942; Zapata & Rudolph,

1986; Zapata, 2005; Zapata et
al. 2008; Fernandez & Zapata,
2011

Difflugia lucida Penard, 1890 T10 Jung, 1942; Hoogenraad & de
Groot, 1951; Smith, 1978; Za-
pata & Matamala, 1987; Fer-
nandez et al. 2015

Difflugia cf. Ehrenberg, T3,T4,T6,T10 | Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
oblonga 1838 net, 1966; Zapata, 2005; Za-
pata et al. 20073; Zapata et
al. 2008; Fernandez & Zapata,
2011; Fernandez et al. 2012,
Fernandez, 2015; Fernandez et

al. 2015

Difflugia (Jung, 1942) 16,710 Jung, 1942; Zapata, 2005; Fer-
opulenta nandez & Zapata, 2011
Difflugia penardi | Hopkinson, T10 Jung, 1942; Zapata, 2005; Fer-

1909 nandez & Zapata, 2011
Difflugia regularis | (Gauthier- T4.T10 Fernandez & Zapata, 2011

Liévre & '

Thomas, 1958)
Lagenodifflugia | Medioli & Scott,

1983
Lagenodifflugia | (Leidy, 1874) 76,710 Certes, 1889; Zapata, 2005;
vas Zapata et al. 2005; Fernandez

& Zapata, 2011

Alocodera Jung, 1942

Alocodera (Penard, 1910) | T1,T3-T5,T7, | Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-

cockayni 10 net, 1966; Zapata, 2005; Za-
pata et al. 2008; Fernandez &
Zapata, 2011

Apodera Loeblich &

Tappan, 1961
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Autoridad

taxonomica

Ocurrencia en

turberas de
este estudio

Menciones en
literatura (Chile)

Apodera vas

(Certes, 1889)

T1-T3,T6,T9,
T10

Certes, 1889; Wailes, 1913;
Jung, 1942; Hoogenraad & de
Groot, 1951; Bonnet, 1966;
Zapata & Rudolph, 1986; Zapa-
ta & Matamala, 1987; Zapata,
2005; Zapata, 20073; Zapata &
Fernandez, 2008; Fernandez &
Zapata, 2011; Fernandez et al.
2012; Fernandez et al. 2015

Argynnia

Vucetich, 1974

Argynnia
dentistoma

(Penard, 1890)

T3,T4,76,T10

Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
net, 1966; Zapata, 2005; Za-
pata et al. 2008; Fernandez &
Zapata, 2011; Fernandez et al.
2012

Argynnia
gertrudeana*

Jung, 1942

T3,7T4,76,T10

Jung, 1942; Zapata et al. 2008;
Fernandez et al 2015

Argynnia similis*

(Vucetich, 1973)

T4,7T6,T10

Fernandez et al. 2015

Argynnia vitraea

(Penard, 1899)

T1-T4,76,77,
T10

Zapata, 2005; Zapata et al
2007a; Zapata et al. 2008; Fer-
nandez & Zapata, 2011; Fer-
nandez et al. 2012

Certesella Loeblich &
Tappan, 1961

Certesg[[a (Vucetich, 1973)| T1,T3,76,T7, | Fernandez et al. 2015

australis* T10

Certesella certesi | (Penard, 1911) T1-T4,76,T7, | Jung, 1942; Smith, 1978; Zapa-

T10 ta, 2005; Fernandez & Zapata,

2011; Fernandez et al. 2015

Certesella (Certes, 1889) T1-T6,T10 | Certes, 1889; Jung, 1942; Bon-

martiali net, 1966; Zapata & Rudolph,
1986; Zapata, 2005; Zapata et
al. 20073; Zapata et al. 2008;
Fernandez & Zapata, 2011; Fer-
nandez et al 2012; Fernandez
etal 2015

Heleopera Leidy, 1879

Heleopera cf. Leidy, 1879 T4,T7,T10 | Jung, 1942; Hoogenraad & de

petricola Groot, 1951; Bonnet, 1966; Za-

pata, 2005; Zapata et al. 20073;
Zapata et al. 2008; Fernandez &
Zapata, 2011; Fernandez et al.
2012
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Autoridad

taxonomica

Ocurrencia en
turberas de
este estudio

Menciones en
literatura (Chile)

Heleopera Bonnet, 1966 T3-T7,T9, T10 | Bonnet, 1966; Zapata, 2005;

rectangularis* Fernandez & Zapata, 2011

Heleopera cf. Penard, 1890 T3,T6,T10 Jung, 1942; Zapata et al. 2008;

rosea Fernandez et al. 2015

Heleopera sp.* T3 Este estudio

Hyalosphenia (Stein, 1857)

Hyalosphenia Cash, 1909 T2,T4,T10 Wiailes, 1913; Jung, 1942; Bon-

subflava net, 1966; Zapata et al. 2008;
Fernandez & Zapata, 2011

Hyalosphenia (Leidy, 1848) T3,74, 710 | Certes, 1889; Jung, 1942

elegans

Nebela Leidy, 1874

Nebela barbata | (Jung, 1942) T2,T4-T7,79, | Jung, 1942; Zapata, 2005; Za-

psilonata* T10 pata et al 2007a; Zapata et
al. 2008; Fernandez & Zapata,
2011; Fernandez et al. 2012

Nebela cf. collaris | (Ehrenberg, T1-T10 Certes, 1889; Wailes, 1913;

1848) Jung, 1942; Bonnet, 1966; Za-

pata & Matamala, 1987; Za-
pata, 2005; Zapata et al. 2008;
Fernandez & Zapata, 2011; Fer-
nandez et al. 2012

Nebela Deflandre, 1936 T1-T6, 79, T10 | Jung, 1942; Bonnet, 1966; Za-

penardiana pata, 2005; Zapata et al. 20073;
Zapata et al. 2008; Fernandez &
Zapata, 2011; Fernandez et al.
2012

Nebela cf. tincta | (Leidy, 1879) T1-T10 Certes, 1889; Jung, 1942; Bon-
net, 1966; Smith, 1978; Fer-
nandez et al. 2015

Nebela tubulosa | Penard, 1890 T1-T7,T10 Bonnet, 1966

Padaungiella Lara & Todorov,

2012

Padaungiella (Penard, 1902) T1-T7,T10 Wailes, 1913; Jung, 1942; Hoo-

lageniformis genraad & de Groot, 1951;
Bonnet, 1966; Zapata & Mata-
mala, 1987; Zapata et al. 2008;
Fernandez et al. 2012

Padaungiella (Gauthier- T1,T3-T6,T9 | Fernandez et al. 2015

longitubulata Liévre, 1953)

Padaungiella (Brown, 1911) T3-T7,T9,T10 | Jung, 1942; Bonnet, 1966

tubulata

Padaungiella (Deflandre, T1,T3-T5 | Jung, 1942; Bonnet, 1966

wailesi 1936)

Padaungiella (Jung, 1942) T3,T4,76,T10 | Jung, 1942; Zapata (2005); Fer-

wetekampi* nandez & Zapata (2011)
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Lesquereusiidae

Jung, 1942

Lesquereusia Schlumberger,
1845
Lesquereusiacf. | Rhumbler, 1895 T2,73,T10 Zapata, 2005; Zapata et al
modesta 20073; Fernandez & Zapata,
2011
Lesquereusia (Ehrenberg, T3-T10 Jung, 1942; Zapata et al. 20073;
spiralis 1840) Zapata et al. 2008
Quadrulella Cockerell, 1909
Quadrulella cf. (Wallich, 1863) | T1,T2,T4,T6, | Jung, 1942; Fernandez et al
symmetrica T10 2015
Plagiopyxidae Bonnet &
Thomas, 1960
Bullinularia Deflandre, 1953
Bullinularia (Penard, 1911) T1,T2, T4-T6, | Hoogenraad & de Groot, 1951;
indica T8-T10 Bonnet, 1966; Zapata & Rudol-
ph, 1986; Zapata et al. 2002;
Zapata, 2005; Zapata et al
20073; Zapata et al. 2008; Fer-
nandez & Zapata, 2011
Trigonopyxidae | Loeblich &
Tappan, 1964
Cyclopyxis Deflandre, 1929
Cyclopyxis (Penard, 1902) 13,76, T10 Wiailes, 1913; Zapata & Crespo,
arcelloides 1990; Zapata et al. 2002; Za-
pata, 2005; Zapata et al. 2008;
Fernandez & Zapata, 2011; Fer-
nandez et al. 2012
Cyclopyxis Deflandre, 1929 | T4,T6,T10 | Jung, 1942; Bonnet, 1966; Za-
eurystoma pata & Matamala, 1987; Zapa-
ta et al. 2002; Fernandez et al.
2012; Fernandez, 2015
*Endémico
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Tabla 3. Taxones euglifidos (SAR: Rhizaria: Euglyphida) y amfitrémidos (SAR: Stramenopiles:
Amphitremida) de tecamebas encontrados en diez turberas de a region de Aysén, Chile. Los
rangos supra-especificos siguen la clasificacion propuesta por Adl et al. (2019). Estos rangos
de clasificacion jerarquica se basan en informacion molecular actualizada y, por tanto,
reflejan las relaciones de ancestro-descendencia que existen entre los taxa. La seccion
‘Ocurrencia en turberas de este estudio” revela la o las turberas en las que cada especie fue
observada. Los codigos T1-T4, T6 y T10 indican turberas naturales dominadas por musgo
Sphagnum; los codigos T5 y T7 indican turberas mixtas de Sphagnum y plantas pulvinadas;
finalmente, los codigos T8 y T9 indican turberas que derivan de incendios forestales y que
estan sujetas a extraccion de Sphagnum. Estos codigos (T1-T10) son los mismos que se
utilizan en el Capitulo 8 de esta publicacion. Por favor, refiérase a ese capitulo para obtener
mas informacion sobre las turberas. La seccion “Menciones en literatura” resefa la literatura
que ha reportado la presencia de cada especie en Chile.

SAR group Burki et al. 2008
Rhizaria Cavalier-Smith,
2002
Cercozoa Cavalier-Smith,
1998
Imbricatea Cavalier-Smith,
2011
Silicofilosea Adl et al. 2005
Euglyphida Copeland, 1956
Euglyphina Kosakyan et al.
P 2016
Assulinidae Lara et al. 2007
Assulina Leidy, 1879
Assulina Greef, 1888 T1-T10 Wailes, 1913; Jung, 1942; Hoo-
muscorum genraad & de Groot, 1951; Bon-
net, 1966; Smith, 1978; Smith,
1985; Zapata et al. 20073; Fer-
nandez & Zapata, 2011
Assulina Ehrenberg, T1,T2,T5-T10 | Certes, 1889; Jung, 1942; Bon-
seminulum 1848 net, 1966; Zapata et al. 2007b;
Zapata et al. 2008; Fernandez &
Zapata, 2011
Cyphoderiidae | de Saedeleer,
1934
Cyphoderia Schlumberger,
1845
Cyphoderia (Ehrenberg, T1-T4,76,T7, | Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
ampulla 1840) 19, T10 net, 1966; Zapata et al. 20073;
Zapata et al. 2007b; Zapata et
al. 2008; Fernandez & Zapata,
2011
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Euglyphidae Wallich, 1864
Euglypha Dujardin, 1841
Euglypha ciliata | (Ehrenberg, T1-T6,T8,T10 | Certes, 1889; Wailes, 1913;
1848) Jung, 1942; Zapata, 2005; Za-
pata et al. 2007b; Fernandez &
Zapata, 2011
Euglypha cristata | Leidy, 1879 T6,T10 Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
acicularis net, 1966; Zapata & Matama-
la, 1987; Fernandez & Zapata,
2011; Fernandez et al. 2015
Euglypha filifera | Penard, 1890 T2-T4,76,T7, |Jung, 1942; Bonnet, 1966; Za-
T9,T10 pata, 2005; Zapata et al. 2007b;
Zapata et al. 2008; Fernandez &
Zapata, 2011
Euglypha (Ehrenberg, T1-T4,76,T10 | Wailes, 1913; Jung, 1942; Hoo-
rotunda 1845) genraad & de Groot, 1951; Bon-
net, 1966; Smith, 1978; Zapata
& Matamala, 1987; Zapata &
Crespo, 1990; Zapata, 2005; Fer-
nandez & Zapata, 2011
Euglypha (Ehrenberg, T2,T4,T6 Wailes, 1913; Jung, 1942; Bon-
strigosa 1871) net, 1966; Smith, 1978; Smith,
1985; Zapata, 2005; Zapata et
al. 20073, b; Zapata et al. 2008;
Fernandez & Zapata, 2011; Fer-
nandez, 2015
Euglypha Dujardin, 1841 T3,T6,T10 Jung, 1942; Bonnet, 1966; Zapa-
tuberculata ta & Matamala, 1987; Zapata &
Crespo, 1990; Zapata, 2005; Za-
pata et al. 200743, b; Zapata et al.
2008; Fernandez & Zapata, 2011
Euglypha sp. T10 Este estudio
Sphenoderiidae | Chatelain et al.
2013
Sphenoderia Schlumberger,
1845
Sphenoderia Jung, 1942 T1-T7,T10 |Jung, 1942; Fernandez et al
ovoidea * 2015
Sphenoderia Bonnet, 1966 T1-T3,T5,T6, | Bonnet, 1966; Fernandez et al.
rhombophora* T10 2015
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Autoridad

taxonomica

Ocurrencia en
turberas de
este estudio

Menciones en
literatura (Chile)

Trinematidae Hoogenraad &
de Groot, 1940
Trinema Dujardin, 1841
Trinema Penard, 1890 T1-T10 Jung, 1942; Fernandez, 2015
complanatum
Trinema lineare | Penard, 1890 T1-T10 Wailes, 1913; Jung, 1942; Hoog-
enraad & de Groot, 1951; Smith,
1978; Zapata & Matamala, 1987;
Zapata & Crespo, 1990; Santiba-
fiez et al. 2011; Fernandez, 2015
Tracheleuglypha | Deflandre, 1928
Tracheleuglypha | Bonnet & T1-T10 Bonnet, 1966; Fernandez et al.
acolla Thomas, 1955 2015
Tracheleuglypha | (Vejdovsky, T1-T7,79 T10 |Jung, 1942; Zapata et al. 2007b;
dentata 1882) Fernandez, 2015; Fernandez et
al. 2015
Incertae sedis | Adl et al. 2019
Euglyphida:
Pareuglypha
Pareuglypha Penard, 1902
Pareuglypha cf. Penard, 1902 T1,73,T5,T9 |Jung 1942
reticulata T10
SAR group Burki et al.
2008
Stramenopiles | Patterson, 1989
Bigyra Cavalier-Smith,
1998
Opalozoa Cavalier-Smith,
1991
Labyrinthu- Dick, 2001
lomycetes
Amphitremida | Poche, 1913
Amphitremiidae | Poche, 1913
Amphitrema Archer, 1869
Amphitrema Nusslin, 1884 T2-T5,T10 |Fernandez et al. 2015
stenostoma
Amphitrema sp.* T5 Este trabajo
*Endémico
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Tabla 4. ANOVA de una via conducida para evaluar si las tres categorias de turberas
investigadas exhiben diferencias significativas en el nimero observado de especies de
tecamebas. La primera seccion titulada “Resumen’” revela los parametros utilizados para el
calculo de la prueba, mientras que la segunda seccion titulada "“ANOVA” revela los valores

obtenidos por la prueba.

Resumen

Cédigo de laboratorio N:sr:)\:(r:?e(:e NMuumeesl;c:adse Promedio D:sstvéir?giaérn
Turbera de Sphagnum 72 315 52,5 10,9
Turbera mixta 42 63 315 21
Turbera intervenida 26 39 195 7,8

ANOVA

Fuente de varianza

Ndmero de
especies

Ndmero de Desviacion
Suma Promedio
Muestras estandar

Entre grupos 1893,6 946,80 0,008864
Dentro de los grupos 662,5 94,64
Total 2556,1 0,00663

Tabla 5. Grado en el que la composicion de especies de las comunidades menos diversas,
y ubicadas en las turberas intervenidas, es un subconjunto de la composicion de especies
observada en las comunidades mas diversas ubicadas en las turberas de Sphagnum de
la region de Aysen, Chile. El analisis de anidamiento se baso en una matriz de presencia-
ausencia ordenada de acuerdo con la sumatoria marginal de las filas y columnas. La tabla
revela los valores de anidamiento observados (NODF )y predichos (NODF ) por el indice
NODF tanto para toda la matriz (NODF__ ) como para sus columnas (NODF[O s Y ﬁlas
(NODF, ). La inferencia estadistica se baso en los limites de confianza inferior (LC 95% 1)

superlor (LC 95% S) de la distribucion nula de 50.000 matrices aleatorizadas.

NODFus | NODFpe LC95%I1 | LCO5%S | P |
NODFmstriz 3871 3249 30,26 34,70 0,002
NODFcoumnas | 37,12 32,52 30,14 34,85 0,002
NODFiias 37,48 3241 3030 34,48 0,002
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DISCUSION

Este estudio investigd por primera vez la composicion y estructura de las
comunidades de tecamebas que habitan en las turberas continentales de la
region de Aysén, Chile (Tablas 1, 2 y 3). Anteriormente, solo existia informacion
para las tecamebas del Parque Nacional Isla Guamblin (Fernandez et al. 2012),
la cual, si bien también se ubica en la region de Aysén, se encuentra en mar
abiertoy a ~170 km del continente. En consecuencia, los protistas continentales
de esta region representaban un componente desconocido de la biodiversidad
de nuestro pais.

Las turberas de Sphagnum albergaron el doble y el triple de especies que las
turberas mixtas e intervenidas, respectivamente (ANOVA, P< 0,05; Tabla 4). Esto
se debid a que las comunidades de tecamebas de las turberas de Sphagnum
estuvieron compuestas por varias especies comunes y exclusivas. Algunas de las
especies exclusivas observadas en las turberas de Sphagnum son reconocidas
como raras, mientras que otras son reconocidas como endémicas del sur de
Chile (Fernandez et al. 2015). En cambio, las comunidades de tecamebas de
las turberas mixtas e intervenidas solo estuvieron compuestas por especies
comunes, muchas de las cuales también coocurren en otros ecosistemas de
Chile central y austral (Fernandez et al. 2015). Todas las especies observadas en
las turberas mixtas e intervenidas también fueron observadas en las turberas
de Sphagnum. Por tanto, la composicion de especies de las turberas mixtas e
intervenidas fue simplemente un subconjunto empobrecido de la composicion
de especies de las turberas de Sphagnum (indice NODF, P< 0,05; Tabla 5).

Los resultados descritos en el parrafo anterior son consistentes con los resultados
de otros estudios similares. Con frecuencia la diversidad de tecamebas es alta
en las turberas de Sphagnum (Zapata et al. 2008; Fernandez & Zapata, 2011),
moderada en turberas mixtas (Zapata, 2005; Singer et al. 2018) y baja en
turberas intervenidas o de origen antrépico (Fournier et al. 2016). Las diferencias
de diversidad que exhiben estos tres tipos de turberas suelen ser atribuidas a las
variables ambientales. Por ejemplo, las turberas de Sphagnum son reconocidos
como ecosistemas extremos para la vida debido a su naturaleza acida e hipoxica
(Iturraspe, 2010). Estas condiciones restringen la supervivencia de la mayoria
de los protistas, lo que otorga maltiples nichos a las tecamebas y promueve
la coexistencia de especies generalistas y especialistas (Zapata et al. 2008;
Fernandez & Zapata, 2011). En cambio, las turberas mixtas son mas benignas que
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las turberas de Sphagnum, debido a que son menos acidas y tienen mas oxigeno
(Iturraspe, 2010). Esto Gltimo facilita la supervivencia de otros protistas que
compiten por espacio y recursos con las tecamebas. Por tanto, en las turberas
mixtas hay filtros ambientales y bidticos que restringen la supervivencia de las
tecamebas especialistas, pero que aln permiten la supervivencia de algunas
tecamebas generalistas. Finalmente, las turberas intervenidas tienen pocas
especies de tecamebas porque la extraccion de musgo reduce las funciones
de la turbera (Iturraspe, 2010), lo que repercute sobre la heterogeneidad de
microhabitats disponibles y sobre el nimero de interacciones interespecificas
que normalmente ocurren en las turberas naturales (Fournier et al. 2016).

Este estudio constatd que las turberas de Sphagnum de la region de Aysén
albergan un nimero de especies de tecamebas mayor al observado en otras
turberas de Chile. En las turberas de Sphagnumde Aysén se contaron 74 especies
de tecamebas, mientras que en las turberas no intervenidas del centro-sur de
Chile se suelen contar alrededor de 40-60 especies (Zapata, 2005; Fernandez &
Zapata, 2011). No obstante, el nimero de especies de tecamebas observado en
las turberas de Aysén podria ser incluso mayor. A continuacion, se describen tres
argumentos que sustentan esta hipotesis.

En primer lugar, la composicion de especies de una comunidad de protistas
puede variar entre estaciones (Pérez-Juarez et al. 2018). Las tecamebas que
habitan en las turberas no son la excepcion: algunas especies estan presentes
todo el afio, mientras que otras solo estan presentes durante ciertas estaciones
(Zapata et al. 2007b; Fernandez & Zapata, 2011). Por tanto, cuando se analiza
una muestra procedente de una turbera solo se esta observando una “fotografia”
de la comunidad de protistas presente en el momento en el que se recolecto la
muestra, lo cual puede introducir sesgos en la estimacion de la diversidad real.
Este sesgo puede ser disminuido desarrollando un estudio que permita obtener
y analizar muestras durante un afo o0 mas para captar la variacion estacional en
la composicion de especies.

En segundo lugar, las especies descritas en este estudio fueron identificadas
en base a caracteres morfolégicos. Sin embargo, los caracteres morfolégicos
no permiten diferenciar entre especies que son morfolégicamente similares
o idénticas (ie. especies pseudocripticas y cripticas, respectivamente). Estos
grupos o “complejos de especies” pseudocripticas y cripticas solo pueden ser
identificados con el apoyo de informacion biométrica exhaustiva y/o genética
(Kosakyan et al. 2012; Singer et al. 2019). Considerando que la evidencia
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biométrica y genética sugiere que las tecamebas exhiben varios complejos
de especies a en las turberas de Chile (Zapata & Fernandez, 2008; Fernandez
et al. 2015) y de otros paises (Kosakyan et al. 2012; Singer et al. 2018, 2019),
no se puede descartar la posibilidad de que algunos de los individuos que aqui
fueron identificados como representantes de una sola especie sean en realidad
representantes de varios complejos de especies morfologicamente similares o
idénticas, pero genéticamente distintas.

En tercer lugar, las técnicas de microscopia en ocasiones no permiten observar a
todas las especies que estan presentes en un sitio. Muchas especies de protistas
pueden pasar desapercibidas bajo el microscopio optico si el microorganismo
esta en estado de latencia (i.e. enquistado) esperando condiciones ambientales
optimas para regresar a un estado activo (Fernandez, 2015; Pérez-Juarez et
al. 2018). Este problema puede resolverse utilizando una técnica genética
conocida como secuenciacion masiva de proxima generacion (NGS por sus siglas
en inglés), la cual permite registrar a la mayor parte de los protistas presentes
en un ecosistema (e.g. de Vargas et al. 2015; Mahé et al. 2017). La desventaja
de este método es que es costoso. En este estudio se recolectaron muestras
adicionales para evaluar exhaustivamente la diversidad unicelular eucariota
y procariota que esta presente en las turberas de Aysén mediante la técnica
NGS. Actualmente, las muestras de ADN estan siendo secuenciadas y se espera
publicar los resultados en el futuro préximo. A priori, se espera que este analisis
duplique o triplique el nimero de taxa de tecamebas que fueron registrados con
métodos tradicionales en este estudio.

CONCLUSIONES

Las turberas de Sphagnum de la region de Aysén tienen una alta diversidad de
tecamebas: exhiben el doble y el triple de especies que las turberas mixtas e
intervenidas, respectivamente. Las turberas de Sphagnum tienen una alta
diversidad de tecamebas porque en ellas coexisten especies exclusivas y
especies compartidas con las turberas mixtas e intervenidas. Parte de las
especies exclusivas que habitan en las turberas de Sphagnum son raras y/o
endémicas del sur de Chile. Las turberas mixtas e intervenidas no tienen
especies exclusivas. Estos antecedentes posicionan a las turberas de Sphagnum
como centros de biodiversidad y potenciales refugios para la conservacion del
patrimonio unicelular eucariota de la region de Aysén.
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