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Resumen

Las redes troficas tienen un papel central en la teoria ecoldgica, relacionandose con patrones a
diversos niveles de organizacion. La estructura de las comunidades y ecosistemas estd determinada
en gran parte por los patrones de interacciones tréficas. Dentro de este marco existen dos grandes
abordajes teoricos a la eventual conexidn entre la riqueza de especies y la estructura trofica de las
comunidades, uno, basado en la teoria de nicho y el otro en teoria de redes troficas. La teoria de
nicho plantea que al aumentar el niimero de especies en una comunidad o gremio disminuiria la
amplitud promedio de los nichos de las especies. Por otro lado la teoria de redes tréficas se ha
enfocado en el nimero total de conexiones y en las conexiones promedio por especie, al aumentar
la riqueza de especies en la comunidad. En este contexto se planteé la Ley de escalamiento
especies-conexiones donde las especies presentarian siempre el mismo nimero medio de
conexiones y la hipotesis de conectividad constante donde las conexiones de cada especie serian
proporcionales a la riqueza de especies en la comunidad. Es notable que ambos abordajes, con un
elevado desarrollo tedrico y observaciones empiricas que los respaldan, hagan predicciones
contrapuestas sobre el efecto de la riqueza en la estructura de la red. Mientras que la teoria de nicho
predice una reduccién en la amplitud de nicho y asi en el nimero de conexiones troficas, la teoria
de redes predice un valor constante de conexiones o un aumento sistematico. El tnico intento
previo por realizar contrastes empiricos independientes y simultaneos de las distintas predicciones
no fue concluyente, esencialmente debido a la combinacion de informacion de comunidades muy
diferentes. El objetivo de este trabajo es contraponer las predicciones planteadas, trabajando en un
sistema de charcos temporales. Esta meta-comunidad presenta un mismo pool de especies y se
conoce el tamafio de cada sistema, lo cual nos da una medida Proxy de los recursos disponibles. Al
encontrarse las comunidades locales en una misma regidon estdn expuestas a las mismas
perturbaciones y son eventualmente accesibles por todas las especies del pool regional, debido a
esto, este tipo de sistema sortean a priori las limitaciones involucradas en la puesta a prueba de
dichas predicciones. En este trabajo se observaron patrones empiricos congruentes con las tres
teorias disponibles, por lo cual se plantea la necesidad de avance hacia una teoria unificada en redes

troficas.



Introduccion

Las redes troficas tienen un papel central en la teoria ecoldgica, relacionandose con patrones
a diversos niveles de organizacion. La estructura de las comunidades y ecosistemas esta
determinada en gran parte por los patrones de interacciones tréficas. Estas interacciones dan cuenta
de la coexistencia y composicion de especies, acumulacion de biomasa y flujos de materia y
energia. A su vez, la dinamica de una poblacion es el resultado de la trama tréfica en la cual estdn

insertos los organismos que la integran (ver Arim et al. 2007).

El abordaje tradicional de la teoria de redes (Odum 1953, MacArthur 1955 y Elton 1958)
planteaba que la diversidad de especies, especificamente la riqueza, afectaba positivamente la
estabilidad de las comunidades. Esto se fundament6é basdndose en sistemas simples con pocas
especies, donde las invasiones serian frecuentes, pero no se comprobd que sistemas mas diversos
fueran mas estables. Esta vision fue puesta en duda cuando Robert May demostré matematicamente
que los sistemas mas complejos podian ser menos estables (May 1971). May, demostrd que en
sistemas de especies ensamblados al azar, con fuerzas de interaccion también aleatorias, la relacion
entre la fuerza de interaccion, conectividad y riqueza debia ser constante (May 1971). Este
resultado puso el foco en la deteccion de aquellos atributos y procesos que permiten a las

comunidades ser diversas y estables.

Existen dos grandes abordajes tedricos al estudio de los mecanismos involucrados en la
estructuracion trofica de las comunidades asociada a variaciones en la riqueza de especies. Uno,
basado en la teoria de nicho clésica (MacArthur & Levins, 1967) y el otro en la teoria de redes
troficas (e.g. Cohen et al., 1990; Martinez, 1992). Ambos marcos tedricos realizan predicciones
contrapuestas, las cuales al ser contrastadas con nuevas bases de datos, independientes a las
utilizadas para generar las teorias, no han sido capaces de realizar predicciones que describan de
buena manera los patrones naturales (ver Winemiller et al., 2001). A continuacion se presentaran y

explicaran ambos marcos tedricos y la incongruencia en sus predicciones.

En lo que refiere a la teoria de nicho clasica, MacArthur & Levins (1967), propusieron el
modelo de empaquetamiento de especies, el cual plantea que al aumentar el nimero de especies en
una comunidad o gremio, deberia disminuir la amplitud promedio de los nichos de las especies

presentes:
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donde S es el numero de especies, R el numero de recursos, B la amplitud del nicho, S' el numero
de especies competidoras y a la sobreposicion de nicho promedio. La amplitud de nicho refiere al
numero de categorias de recursos usados por una poblaciéon o especie, ponderado por la frecuencia

de uso de cada categoria. Esta se puede estimar a través de indices como el de Levins (1968):
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recursos “1”, esta toma en cuenta el consumo del organismo, pero no la disponibilidad del recurso.
En resumen esta teoria predice una disminucion en la amplitud de nicho, y por tanto en el nimero

de conexiones tréficas por especies, al aumentar la riqueza de especies.

La teoria de redes tréficas intenta por su lado dar cuenta de las variaciones en el nimero
total de conexiones y en el nimero promedio de conexiones presentado por cada especie, al
aumentar la riqueza de especies en la comunidad. Dentro de este marco, en los afios 80 Cohen et al.
(1990) plantean la Ley de escalamiento especies-conexiones. Esta plantea que el nimero total de
conexiones de un sistema va a aumentar conforme aumente la riqueza especifica, con una pendiente
proxima a uno. Esto ocurriria debido a que asumen, a partir de datos empiricos, que el niumero
promedio de conexiones por especie es independiente del tamano de la red tréfica y
especificamente proximo a dos unidades. Para lo planteado por esta teoria esperamos que la

amplitud promedio de nicho sea constante al asociarla con la riqueza de especies.

Por otro lado Martinez (1992) propuso la hipotesis de conectividad constante, la cual se basa
en asumir que la conectividad del sistema es constante y el nimero de conexiones aumenta con una
pendiente igual a dos. La asuncion de conectividad constante del sistema, es debido a que cada
organismo tendria una proporcion constante de conexiones tanto con sus presas como con Sus
depredadores. De esta forma, al aumentar la riqueza del sistema estas conexiones van a aumentar
por haber mayor disponibilidad de presas y mayor presencia de depredadores. Si la conectividad, C,
(L/S*=C , donde L es el nimero de conexiones que presentan los depredadores ) es constante, el
nimero medio de conexiones por especie debera aumentar con la riqueza con una pendiente igual a
la conectividad. Martinez (1992) analiz6 un gran nimero de redes tréficas, encontrando un valor de
pendiente de 1.54. Este valor no concuerda con el predicho por ¢l mismo en este trabajo al describir

la hipotesis de conectividad constante, en el cual el valor de la pendiente es dos. A su vez tampoco
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concuerda con lo predicho por la ley de escalamiento de conexiones-riqueza de especies donde el
valor de la pendiente es uno. Martinez fundamento que la discrepancia de estos valores se debia a la
baja calidad de muchas de las redes utilizadas. Posteriormente, Brose et al. (2004), tratan de dar
cuenta de esta discrepancia incorporando la relacion especie-area ( S=C*4 )y como afecta esto la
probabilidad de coexistencia entre el depredador y sus presas. Este andlisis logra una mejor
congruencia con los patrones empiricos, a la vez que continua prediciendo una relacién positiva
entre la densidad de conexiones por especie y la riqueza del sistema. Para la hipotesis de
conectividad constante esperamos que la amplitud promedio de nicho aumente al asociarla con la
riqueza de especies

Es notable que ambos abordajes, con un elevado desarrollo tedrico e incluso con
observaciones empiricas que los respaldan, estarian haciendo predicciones contrapuestas sobre el
efecto de la riqueza en la estructura tréfica de la comunidad. Mientras que la teoria de nicho predice
una reduccion en la amplitud de nicho y asi en el nimero de conexiones troficas, la teoria de redes
predice un valor constante de conexiones o un aumento sistemdtico. Esta incongruencia fue
lucidamente identificada por Winemiller et al. (2001). Estos autores plantean la importancia de la
evaluacion critica de las predicciones desprendidas de las teorias disponibles, con datos no
utilizados para generarlas. En cuatro sistemas, no encontraron una asociacion significativa entre la
amplitud de nicho y la riqueza de especies, lo cual no concuerda con ninguna de las predicciones
planteadas. Uno de los sistemas se corresponde con el modelo de empaquetamiento de especies y
otro con la hipodtesis de conexiones constantes. EI niumero medio de conexiones nunca fue
congruente con la ley de escalamiento de especies (2 conexiones). Esta incongruencia podria
deberse a que las teorias son constructos que no se aplican a los sistemas naturales o a que el
abordaje en el contraste empirico no fue apropiado. En este ultimo sentido diversas fuentes de
variacion en los datos fueron invocadas como determinantes de los bajos éxitos predictivos de las
teorias. Especificamente, diferencias en la composicion especifica, en las historias ecologicas y
evolutivas y variaciones en las técnicas de muestreo. En cualquier caso, este estudio evidenci6 la

fragilidad de las teorias existentes al ser evaluadas en sistemas naturales independientes.

El estudio de redes tréficas en sistemas de charcos temporales, ayuda a sortear muchas de
las limitaciones previamente involucradas en la puesta a prueba de las predicciones discutidas. En la
region de Barra Grande en Rocha, se realiza un monitoreo de un conjunto de charcos temporales
con un importante gradiente de areas y riqueza de especies (Laufer et al. 2009). Estos charcos
fueron muestreados por el mismo equipo de investigadores y con las mismas técnicas. Esta meta-
comunidad presenta un mismo pool potencial de especies y se conoce el tamafio de cada sistema, lo
cual nos da una medida Proxy de los recursos disponibles. Al encontrarse las comunidades locales

en una misma region estan expuestas a las mismas perturbaciones y son eventualmente accesibles
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por todas las especies del pool regional. Estas caracteristicas hacen que los charcos sean un modelo
ideal para evaluar las predicciones contrapuestas de la teoria de redes troficas y teoria de nicho
superando las limitaciones de estudios anteriores. Este trabajo apunta al contraste de las

predicciones claves de las teorias planteadas en un sistema modelo para este fin.

Hipotesis - Nicho

A medida que aumenta el tamano del sistema, aumenta la riqueza de especies y la cantidad
total de recursos disponibles. El aumento en la riqueza de competidores implica mas interacciones
antagdnicas entre especies. Esto genera una compresion de sus nichos como forma de disminuir la
intensidad de las interacciones. Congruentemente, la reduccion en la amplitud de nicho determina

una disminucioén en la densidad de conexiones.

Hipotesis - Densidad Constante de Conexiones

Las especies presentan en promedio un nimero fijo de interacciones troficas independiente
de la riqueza del sistema. Consecuentemente, al aumentar la riqueza especifica la densidad de

conexiones se mantiene constante.

Hipotesis - Conectividad Constante

Las especies tienen una proporcion constante de conexiones troficas con el total de presas y
depredadores de la comunidad. Al aumentar la riqueza de especies la densidad de conexiones

aumenta manteniendo constante la conectividad del sistema.
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Teoria de
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Figura 1. Esquema explicativo de las tres predicciones a evaluar, donde ¢ representa la conectividad. En todos los
ejes la riqueza de especies es expresada en el eje x. La variable del eje y es presentada al comienzo de cada
columna.

Materiales y Métodos

En la region de Barra Grande, Rocha, Uruguay, se realiza un monitoreo en un sistema de
charcos temporales ubicados en praderas. Los charcos consisten en depresiones del suelo con una
profundidad que no supera los 30 cm y un drea muy variable. Durante el otoflo y el invierno estos
charcos suelen tener mucha agua por el aporte de lluvias y llegada la primavera los charcos se secan
debido a una mayor temperatura. En estos encontramos una importante diversidad de organismos
tanto vertebrados (peces y anuros), macrofitas, como invertebrados. Estos presentan diferentes
adaptaciones a este particular régimen hidrolégico.

Para este estudio se utilizaron muestras de peces de 13 de los charcos monitoreados. En el

invierno del 2006, se tomaron medidas de profundidad, largo (I) y ancho (a) de cada charco,

. 4 a | .
estimando con estas el area (3755 )y volumen del mismo. Los peces fueron colectados con

una red de mano (15 x 20 cm, 1 mm de malla). Luego de capturados fueron sometidos eutanasia,
con una dosis letal de 2-fenoxietanol e inmediatamente fijados en solucion de formol al 4%. Los

individuos fueron clasificados a nivel especifico en laboratorio. Para cada charco se estimo la
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riqueza de especies de peces y la abundancia de cada una de estas. Posteriormente los especimenes
fueron disecados y su contenido estomacal removido y extendido sobre un portaobjetos,
identificandose los items presa bajo microscopio estereoscopico.

A partir de la informacion de dieta se estimo el nimero total de individuos presa presentes
en cada charco, el nimero de conexiones que presentan los depredadores (L), el nimero de
conexiones promedio por especie de todos los depredadores (L/S), las amplitudes de cada

depredador (B) y la amplitud promedio en la dieta de los peces de cada charco.

La relacion entre el nimero medio de conexiones por especie (L/S) y la riqueza del sistema
(S) se analizaron con regresiones lineales (Sokal & Rohlf 1995). Se relaciond el niimero de
conexiones promedio por especie de todos los depredadores (L/S) con las conexiones de cada
depredador (L). También se relacionaron estas dos variables en funcion de la riqueza y la
abundancia de depredadores (N). Esto permiti6 explorar el efecto de la variacién en riqueza y
abundancia de depredadores sobre el total de conexiones por depredador y las conexiones
promedios de cada especie de depredador. También se evalud con regresiones lineales la asociacion
entre la riqueza y la abundancia del sistema, asi como la asociacion entre la amplitud promedio en
la dieta de los peces de cada charco y la amplitud de nicho de cada especie, con la riqueza y

abundancia de depredadores.

Resultados

La riqueza de depredadores se asocid significativamente con la abundancia total de
individuos (Fig. 2). Congruentemente con lo predicho por la teoria de Nicho Clasica y
contrariamente con lo planteado por las teorias de redes troficas, la amplitud promedio del sistema
disminuye de manera significativa a medida que aumenta tanto la abundancia como la riqueza del

mismo (Figs. 3y 4).
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Figura 2. Relacion entre riqueza y abundancia de depredadores.
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Figura 3. Efecto de la riqueza de depredadores en la amplitud promedio del sistema.
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Figura 4. Efecto del nimero de depredadores en la amplitud promedio del sistema.

En cuanto al numero total de conexiones que presentan los depredadores, estas aumentaron de
manera significativa, a medida que se incrementa tanto la riqueza como la abundancia de peces
(Figs. 5 y 6). El incremento del nimero total de conecciones relacionado con la riqueza de peces lo
encontramos relacionado a una pendiente de 0,86 (0,52 — 1.20). Por otra parte el nimero de
conexiones promedio por depredador no se relaciond de manera significativa con la abundancia,
con la riqueza de depredadores o el nimero total de conexiones (Figs. 7, 8 y 9). A nivel de cada
especie de depredador, la amplitud de nicho solo aument6 significativamente con la riqueza para A.

cheradophilus (Fig. 10).
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Figura 5. Numero total de conexiones en funcion de la riqueza de depredadores.
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Figura 6. Asociacion entre el numero total de conexiones y abundancia de depredadores.
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Figura 7. Asociacion entre el nimero de conexiones promedio por depredador y la abundancia de depredadores
del sistema.
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Discusion

Se pusieron a prueba tres hipdtesis fundamentales en ecologia pero con predicciones
contrapuestas sobre la relacion entre diversidad y estructura de las comunidades (Winemiller et al.
2001). Notablemente, patrones empiricos que podrian considerarse como congruentes con distintos
aspectos de cada una de estas teorias fueron encontrados en nuestro sistema de estudio,
dependiendo de las variables consideradas. De acuerdo a la prediccion de la teoria de nicho clasica,
la riqueza y abundancia de depredadores se asocid con una disminucion en la amplitud promedio de
sus nichos (Fig. 3 y 4) y con un aumento en el nimero total de conexiones (Figs. 5 y 6). Esta teoria
también implicaria que la amplitud de nicho se asocie directamente con el nimero promedio de
conexiones (MacArthur & Levins, 1967). Contrariamente, no se detectaron tendencias en el nimero
medio de conexiones con la abundancia o riqueza de depredadores (Figs. 7 y 8). Esta ausencia de
tendencias sistematicas es congruente con lo propuesto por la “Ley de escalamiento especies-
conexiones” (Cohen et al. 1990). No obstante, el valor promedio de conexiones es sensiblemente
mayor al propuesto originalmente. Esto se le puede atribuir a la baja calidad de las redes utilizadas
al momento de desarrollar la teoria, a que no se tomaron en cuenta variables importantes como los
recursos disponibles en el sistema y las diferencias en la biologia de los organismos utilizados
(Winemiller et al. 2001).

Congruentemente, con ambas teorias basadas en redes troficas el numero total de
conexiones aumentd con la riqueza de especies (Fig. 5). Sin embargo la “Ley de escalamiento
especies-conexiones” predice un aumento con una pendiente proxima a 1 y la hipotesis de
conectividad constante lo predice con una pendiente de 2. En nuestro sistema encontramos una
pendiente de 0.86 (0,52 — 1.20) no significativamente distinta de 1 pero si de 2. Este contexto daria
soporte a la hipotesis de densidad de conexiones constante pero con valor de conexiones promedio
por especie muy superior al originariamente propuesto por Cohen et al. (1990).

Aunque ambas hipotesis predicen un aumento en el nimero total de conexiones debido al
incremento en la riqueza del sistema, lo explican por mecanismos diferentes. Por un lado la “Ley de
escalamiento especies-conexiones” plantea que la riqueza del sistema aumenta manteniéndose
constante el nimero de conexiones promedio por especie (Cohen et al. 1990). Mientras que la
hipdtesis de conectividad constante, propone que al aumentar la riqueza de especies se incrementa
el nimero de conexiones promedio por especie, manteniéndose constante la conectividad (Martinez,
1992; Brose et al., 2004). Esto se corrobora en el sistema de estudio, no detectandose un aumento
significativo en las conexiones promedios por especie en relacion, tanto con la riqueza, con la
abundancia de depredadores, como con el nimero total de conexiones (Figs. 7, 8 y 9). De acuerdo a

lo planteado por la hipdtesis de conectividad constante la amplitud de nicho de A. cheradophilus
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aument6 significativamente con la riqueza de depredadores. No obstante, las amplitudes de las otras

tres especies no se asociaron de forma significativa con la riqueza de estos (Fig. 10).

Winemiller et al. (2001) tuvieron la lucidez de identificar el problema de las predicciones
contrapuestas, no obstante, la evaluacion empirica puede requerir un abordaje un poco mas amplio
del presentado por estos autores. En este trabajo se identificaron los aspectos congruentes y
contrapuestos de las teorias disponibles. Asi mismo se realizé una evaluacion de estas predicciones
en una metacomunidad formada por un pool similar de especies. Esto supera mucha de las
limitantes de abordajes previos donde las distintas comunidades evaluadas presentaban distintas
composiciones de especies e historias evolutivas. En este contexto, y contrariamente a lo observado
por otros autores (Winemiller et al 2001), se observaron patrones empiricos congruentes con las tres
teorias disponibles. La necesidad de avance hacia una teoria unificada en redes troficas es

remarcado a partir de estos resultados.
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