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Resumen 

El tamaño corporal es una de las propiedades más importantes de un organismo  

relacionada con la mayoría de sus atributos biológicos. Representa una importante 

conexión entre propiedades de los individuos, la historia natural de las poblaciones y la 

estructura y dinámica de las comunidades. En este sentido, el escalamiento entre densidad 

(D) y tamaño corporal (M) es uno de los patrones más estudiados en ecología. 

Repetidamente se ha reportado que la densidad poblacional varía de acuerdo a D= a.M
b
, 

siendo a una constante de normalización. El exponente b de esta relación suele ser 

negativo pero su magnitud ha sido ampliamente discutida. En este estudio, se analiza la 

eventual existencia de un patrón de autoraleo en invertebrados herbívoros a nivel 

metacomunitario. Si bien el principal foco ha estado en la variabilidad del coeficiente de 

escalamiento, el parámetro de normalización también involucra importantes procesos 

biológicos. Mayores riquezas de consumidores y recursos determinarían mayor eficiencia 

en el flujo de recursos, y por tanto un aumento en la densidad y biomasa de 

consumidores. El tamaño del sistema también estaría implicado en este mecanismo de 

acuerdo a la relación especie-área. En este contexto, se evaluó el efecto de la diversidad 

local de presas y consumidores y área del sistema en las desviaciones de la relación 

general para un sistema de charcos temporales. Se seleccionó como modelo de estudio a 

la Familia Curculionidae (Orden Coleoptera) dada su alta representatividad en el sistema, 

tanto en número como en riqueza. Se realizaron regresiones lineales simples y múltiples, 

contrastándose los distintos modelos mediante AIC. Los resultados obtenidos son 

discrepantes en relación al sustento de las teorías consideradas. No se detectó un patrón 

consistente con limitaciones energéticas al aumentar el tamaño corporal de los 

curculiónidos. La diversidad de recursos no afectó a la biomasa de consumidores. En 

cambio, la diversidad de consumidores sí estuvo asociada significativamente con su 

biomasa. Si bien este efecto positivo es un resultado consistente con la teoría, la 

evidencia empírica en este sentido no es suficiente. Finalmente, el efecto positivo del área 

en la densidad total estaría en consonancia con algunas hipótesis de fuerte apoyo. Este 

estudio contribuye a la comprensión de los determinantes de un atributo central de la 

estructura de las comunidades, la relación densidad - tamaño corporal y su interacción 

con la diversidad biológica y el área del sistema.  



4 

 

Introducción 

 El tamaño corporal es una de las propiedades más importantes de un organismo  

relacionada con la mayoría de sus atributos biológicos (Peters 1983, Brown et al. 2004). 

Características como la historia de vida (Calder 1996, Marquet & Taper 1998, Woodward 

et al. 2005), la tasa metabólica, de ingestión (McNab 2002), crecimiento, natalidad, 

mortalidad y el tiempo de generación (Peters 1983, Brown et al. 2004) están 

estrechamente asociadas con la masa de los individuos. Por tanto, representa una 

importante conexión entre propiedades de los individuos, la historia natural de las 

poblaciones y la estructura y dinámica de las comunidades (Woodward &  Warren 2007). 

El tamaño corporal es también un determinante de los patrones de depredación pudiendo 

afectar la estructura y dinámica de todo el sistema (Woodward et al. 2005, Brose 2010). 

Además de reflejar gran cantidad de información biológica, la masa de un organismo es 

fácil de estimar y es un atributo compartido por todos los seres vivos (Marquet & Taper 

1998, Warren 2005, Loeuille & Loreau 2006). 

 El escalamiento entre densidad (D) y tamaño corporal (M) es uno de los patrones 

más estudiados en ecología (White et al. 2007). Repetidamente se ha reportado que la 

densidad poblacional varía de acuerdo a 
bMaD . , siendo a una constante de 

normalización (Damuth 1981, Peters 1983, Russo et al. 2003, Lewis et al. 2008). El 

exponente b de esta relación suele ser negativo (Damuth 1981, Nee et al.1991, Cohen et 

al. 2003, Marquet et al. 2005) pero su magnitud ha sido ampliamente discutida (Loeuille 

& Loreau 2006, Lewis et al. 2008). A nivel comunitario, una de las implicancias más 

importantes del valor que tome este parámetro es la eventual existencia de una Regla de 

Equivalencia Energética (Damuth 1981, Nee et al. 1991, Jennings & Mackinson 2003, 

Loeuille & Loreau 2006, Hildrew et al. 2007). Ésta considera que, si la densidad 

poblacional es proporcional a 4
3

1.


 MaD (Brown et al. 2004, Woodward et al. 2005) y 

la tasa metabólica individual (TM) es proporcional a 4
3

2 .MaTM  , la tasa de uso de 

energía poblacional por unidad de área es independiente del tamaño corporal (Damuth 

1981, Nee et al.1991, Hildrew et al. 2007): 

0

21
4

3

1
4

3

2 ...... MaaMaMaDTM 

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 A pesar de cumplirse la condición de equivalencia en varios sistemas, muchos 

otros presentan un amplio rango de valores de b (Blackburn & Gaston 1998, Gaston & 

Blackburn 2000). Esta variación podría deberse al sistema de estudio, a la escala espacial 

(Russo et al. 2003), al grupo taxonómico (Damuth 1981, Marquet et al. 1990, Nee et al. 

1991, Cohen et al. 2003) y/o al rango de posiciones tróficas involucradas (Marquet et al. 

2005). Dentro de un nivel trófico se han estimado exponentes próximos a -3/4 mientras 

que entre niveles tróficos se han reportado valores próximos a -1 (Damuth 1981, Peters 

1983, Nee et al. 1991, Marquet et al. 2005). Este patrón podría explicarse por la baja 

eficiencia en el flujo de energía hacia posiciones tróficas superiores, lo cual reduce los 

recursos disponibles y por tanto la densidad poblacional (Brown & Gilloly 2003, 

Jennings & Mackinson 2003, Petchey et al. 2007). Asimismo se ha llamado la atención a 

que bajo el título de densidad-tamaño, existen al menos cinco relaciones estadísticas 

distintas y ampliamente consideradas (Cohen & Carpenter 2005, White 2007, Reuman et 

al. 2008, Arim et al. 2011). 

 La relación global entre la densidad y tamaño promedio (GSDR) de una especie 

(b ≈ -0.75) se construye mediante abundancias agregadas de escala continental y global 

presentes en la literatura (White et al. 2007). Esto presenta complicaciones para su 

interpretación ya que en general se trata de registros realizados con distintas 

metodologías y en distintos ambientes. Además, puede existir un sesgo hacia mayores 

abundancias ya que los investigadores tienden a estudiar las poblaciones donde son más 

abundantes (Marquet et al. 1995). Por otro lado, la relación local entre la densidad y el 

tamaño promedio (LSDR) de una especie se enfoca en comunidades locales y considera 

un menor rango de tamaños corporales. Si bien esto podría introducir sesgos en la 

estimación de parámetros, el amplio rango de tamaños observado en sistemas acuáticos 

evitaría este problema (White et al. 2007). El autoraleo ocurriría en comunidades con 

recursos limitantes donde al aumentar el tamaño medio de los individuos, disminuye la 

abundancia total. El análisis de esta relación puede realizarse comparando comunidades 

en distintos tiempos y/o localidades (White et al. 2007). Finalmente, la distribución de 

frecuencias de tamaños individuales (ISD) se enfoca en la distribución de individuos 

entre las distintas clases de tamaños de una comunidad, sin considerar la identidad de los 

individuos (White et al. 2007, Reuman et al. 2008). Este enfoque resulta interesante en 
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ecosistemas acuáticos donde los organismos presentan un amplio espectro de tamaños 

durante su ciclo de vida (Hildrew et al. 2007). Este análisis también puede realizarse a 

nivel de especies considerando sus tamaños promedios (SMSD; Reuman et al. 2008). 

  Todos estos abordajes son necesarios e informativos, pero en el contexto de la 

Regla de Equivalencia Energética el autoraleo es un patrón particularmente interesante. 

Los abordajes que vinculan información de diferentes regiones a gran escala (GSDR) 

involucran simultáneamente varios procesos ecológicos y evolutivos y consideran 

distintos pooles de especies (Loeuille & Loreau 2006). Por otro lado, enfoques 

intracomunitarios (LSDR, ISD) pueden ser particularmente sensibles a cambios en la 

competencia, depredación y posición trófica con el tamaño (Nee et al. 1991, Russo et al. 

2003). El autoraleo sin embargo, involucra un mismo grupo de organismos en 

condiciones ambientales comparables, en las cuales la reducción en densidad por 

aumento en demanda energética deberían visualizarse con mayor claridad (White et al. 

2007).  

 Si bien el principal foco ha estado en la variabilidad en el coeficiente de 

escalamiento, el parámetro de normalización también involucra importantes procesos 

biológicos (Long et al. 2006). El estudio de sus determinantes frecuentemente  implica 

transfomar la relación potencial en una logarítmica, donde MbaD log.loglog  . Al 

menos tres mecanismos asociados con la diversidad podrían afectar el valor del 

intercepto: 

1) La riqueza de depredadores ha sido identificada como un determinante de la eficiencia 

en el consumo de presas (Tilman et al. 1997). Esto podría responder a un “efecto de 

selección”, por el cual al aumentar la riqueza aumenta la probabilidad de incluir especies 

con alta eficiencia de consumo (Long et al. 2006). También puede ocurrir un “efecto 

compensatorio” en donde las diferencias en la utilización de recursos entre consumidores 

implican un uso más amplio de los recursos disponibles y por tanto una mayor eficiencia 

en el consumo de recursos por el conjunto de los depredadores (Duffy et al. 2007). 

Asumiendo que estos efectos son similares en todas las clases de tamaño corporal 

repercutirían en mayores densidades de todos los consumidores y consecuentemente 
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mayores interceptos en la relación D-M. Estos efectos también sería observables en la 

biomasa total (Tilman et al. 1997). 

2) Los invertebrados herbívoros típicamente pueden consumir un rango bajo de especies 

de plantas (Condon et al. 2008). Esto implica que aquellas comunidades con mayor 

riqueza de plantas presentarán mayor eficiencia de flujo de recursos (Duffy et al. 2007). 

Consecuentemente a mayor diversidad vegetal, mayor será la eficiencia de flujo hacia los 

herbívoros y mayor será el intercepto de la relación D-M. Este efecto debería generar un 

aumento en la biomasa total de invertebrados herbívoros.  

3) Uno de los patrones más recurrentes en ecología es la relación especie-área, reportando 

un aumento en la diversidad con el tamaño de los sistemas (Lawton 1989; Rosenzweig 

1995). Estos aumentos en la diversidad con el área del sistema deberían afectar a la 

eficiencia de flujo energético en base a los mecanismos presentados en los puntos 

anteriores. Congruentemente, al aumentar el área debería aumentar la eficiencia de flujo y 

por tanto el intercepto de la relación D-M. Asimismo, el efecto podría responder a un 

mayor número de inmigrantes llegando a áreas de mayor tamaño (MacArthur & Wilson 

1967). Todos estos efectos, a su vez, podrían redundar en un aumento de la biomasa total 

de consumidores con el área del sistema. 

 No obstante, es importante considerar que si organismos de diferente tamaño no 

se ven igualmente afectados por los cambios en diversidad, esto provocaría cambios en la 

pendiente de la relación densidad-tamaño corporal. La eventual existencia de un efecto de 

la biodiversidad en el intercepto y pendiente de la relación densidad-tamaño corporal 

tendría notables implicancias en la comprensión de los determinantes de este atributo 

comunitario y de los impactos de los cambios en biodiversidad que están ocurriendo a 

nivel planetario. 
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Hipótesis general 

Al aumentar el tamaño corporal aumenta la demanda energética de los organismos, 

disminuyendo proporcionalmente la cantidad de individuos viables para una 

disponibilidad dada de recursos. Sistemas con mayor riqueza de recursos o consumidores 

determinan una mayor eficiencia en el flujo de recursos y por tanto mayores densidades. 

De esta forma la diversidad de presas y consumidores determina la pendiente e intercepto 

de la relación densidad-tamaño corporal. Asimismo, mayores áreas con mayor diversidad 

de recursos y consumidores permitirían mayores densidades de consumidores y presas, 

afectando también la pendiente e intercepto de la relación D-M.  

Predicciones 

1. Al aumentar la riqueza de herbívoros, aumentaría la eficiencia en el consumo de los 

recursos, permitiendo mayores densidades poblacionales. Esto se evidencia en mayores 

interceptos y eventualmente en menores pendientes en la relación densidad- tamaño 

corporal.  

2. Al aumentar la riqueza de plantas del sistema, aumentaría la eficiencia en el flujo de 

recursos, permitiendo un aumento en la densidad poblacional de los consumidores. Esto 

se evidencia en mayores interceptos y eventualmente en menores pendientes en la 

relación densidad- tamaño corporal. 

3. Al aumentar el área, aumenta la diversidad de recursos y consumidores permitiendo 

mayores densidades poblacionales. La evidencia de este efecto también sería el aumento 

de los valores de interceptos y la disminución de pendientes en la relación densidad- 

tamaño corporal. 
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Objetivo general 

Evaluar la existencia de un patrón de autoraleo y sus determinantes en comunidades de 

invertebrados herbívoros. 

Objetivos específicos 

 Analizar la relación densidad poblacional – tamaño corporal en invertebrados 

herbívoros a nivel metacomunitario. 

 Evaluar el efecto de la diversidad local de presas y consumidores en las 

desviaciones de la relación general. 

 Evaluar el efecto del área del sistema en las desviaciones de la relación general. 

 

Metodología 

Área de estudio 

 El estudio se llevó a cabo en una sistema de charcos temporales ubicado en la 

cuenca de la Laguna Castillos en el Departamento de Rocha, Uruguay. En el marco de los 

Proyectos PDT-07.54 y FCE 05-076, este sistema viene siendo estudiado de forma 

estandarizada, contándose con información detallada de las comunidades de zooplancton, 

invertebrados, peces y plantas acuáticas. Se trata de más de 50 charcos localizados en una 

pradera inundable utilizada para actividades ganaderas. Los charcos temporales son 

depresiones en el suelo que se llenan durante otoño e invierno cuando las precipitaciones 

superan las pérdidas por evaporación (Laufer et al. 2009). En general, su profundidad no 

supera los 30 cm. Cuando la temperatura comienza a ascender, al principio de la 

primavera, los charcos se secan. Además de la particular dinámica estacional del sistema, 

se destaca su alta diversidad (Arim et al. 2011) y el amplio rango de tamaños que 

presentan los cuerpos de agua que lo componen (de 1 a 25.000 m
2
; Laufer et al. 2009). 

Estas características hacen de este sistema un buen modelo para evaluar el efecto de la 

diversidad y el área en la relación D-M. 
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Muestreo 

 Para este estudio se consideró la base de datos correspondiente a la primavera de 

2008. La metodología de muestreo consiste en asumir que los charcos tienen forma 

elíptica y establecer transectas sobre los diámetros mayor y menor de cada charco. Sobre 

estas, se ubican las estaciones de muestreo. Para diámetros entre 10 y 50 m se colectan 5 

muestras. Si los diámetros miden menos de 10 m, se establecen estaciones al menos cada 

2 m para garantizar la independencia de las muestras. En el caso de charcos mayores a 50 

m se colectan todas las muestras posibles con al menos 10 m de separación entre ellas. 

Los invertebrados son colectados con un calderín cuadrado de 30 x 30 cm, malla de 2 

mm de diámetro y conservados en formol al 10% hasta su procesamiento en laboratorio. 

La colecta de macrófitas se realiza únicamente en los diámetros mayores de cada charco e 

implica remover todo el material vegetal de un cuadrante de 20 x 20 cm.  

Procesamiento de muestras  

 Una vez en el laboratorio, se realizó la identificación al máximo nivel taxonómico 

posible de invertebrados y macrófitas, mediante la utilización de claves taxonómicas 

(Lombardo 1982, 1983, 1984, Lopretto & Tell 1995, Marvaldi & Lanteri 2005) y se 

estimó su riqueza en cada charco. Todos los invertebrados fueron medidos con el fin de 

calcular su biovolumen. A partir de las medidas tomadas en campo, se calculó el área de 

cada charco de acuerdo a baAelipse .. , donde a  y b
 
corresponden a los radios mayor y 

menor. 

 Con el  fin de obtener un patrón más claro en relación al flujo de recursos entre 

niveles tróficos y su asignación al crecimiento y reproducción (abundancia) se optó por 

trabajar con un grupo de invertebrados herbívoros. Luego de revisar la base de datos y 

consultar bibliografía, se seleccionó a la familia Curuculionidae (Orden Coleoptera) 

como modelo de estudio. Esta decisión obedeció a sus atributos biológicos y 

representatividad en el sistema de estudio. Sin embargo, su estudio no estuvo exento de 

dificultades ya que su clasificación taxonómica se encuentra en continua revisión 

(Oberprieler et al. 2007). Se trata de la familia animal más diversa, con más de 50.000 
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especies descritas (Thompson 1992, Jach & Balke 2008). Presentan una dieta herbívora 

durante su estado larvario y adulto (Marvaldi & Lanteri 2005, Oberprieler et al. 2007), y 

relativamente especialista (Marvaldi et al. 2002, McKenna et al. 2009). Son capaces de 

atacar cualquier órgano vegetal (hojas, raíces, frutos, semillas, flores, tallos) (Marvaldi et 

al. 2002), por lo que son considerados plaga en muchos cultivos (Lanteri et al. 2003, 

Oberprieler et al. 2007). Se encuentran bien representados en la gran mayoría de los 

charcos muestreados en esta campaña, tanto en número como en riqueza. Estas 

características brindan un marco adecuado para evaluar las hipótesis planteadas.  

Se consideraron 15 charcos del sistema, registrándose para cada uno el número 

total de curculiónidos. A partir de la abundancia, se estimó la densidad total de cada 

charco considerando solamente las unidades muestrales donde estos estaban presentes. El 

tamaño corporal de los individuos se calculó asumiendo un volumen elipsoidal de los 

mismos, de acuerdo a cbaV ...
3

4
 , donde a , b  y

 
c  corresponden a la mitad de las 

medidas de largo, ancho y alto de los organismos. Para cada charco se estimó el tamaño 

promedio de los invertebrados. Dado que los individuos presentan cambios en la 

ontogenia en relación a su tamaño, morfología y preferencia de dieta (Hildrew et al. 

2007) que podrían introducir ruido en los patrones que se pretenden estudiar, solo se 

consideraron los individuos adultos. Finalmente, se calculó la biomasa total de 

curculiónidos (B) por charco, de acuerdo a MNB . , donde N corresponde a la 

abundancia y M al tamaño promedio. 

 

Análisis de datos 

 El análisis de datos se realizó con el software libre R (R Development Core Team 

2007). Las estimaciones de tamaño medio (M) de los curculiónidos de cada charco y su 

densidad total (D) fueron transformadas a escala logarítmica (base 2) y luego se estudió 

su relación mediante regresiones lineales simples, considerando D como variable de 

respuesta y M como variable independiente. El efecto de la diversidad local de plantas y 
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herbívoros y el área se evaluó incorporando estas variables como co-variables en 

regresiones múltiples y contrastando los modelos posibles mediante Criterio de 

Información de Akaike (AIC, Hilbornd & Mangel 1997). De acuerdo a este método el 

modelo con menor valor es el más parsimonioso. Por convención, se considera como 

significativa una diferencia mayor a 2 entre dos valores de AIC. 

 Con el fin de visualizar la asociación entre las variables consideradas y el tamaño 

corporal de los curculiónidos, se analizaron los residuos de regresiones que incluyeran a 

todas las variables excepto a la de interés. Este procedimiento fue reiterado con el área 

del charco y la riqueza de herbívoros. Cabe destacar que esta aproximación fue realizada 

exclusivamente con el fin de lograr una mejor visualización de los resultados y no fue 

considerada en la verificación de la hipótesis. 

 Posteriormente, se analizó la relación entre la biomasa total de curculiónidos y su 

riqueza, riqueza de macrófitas y área de charco mediante regresiones lineales simples y 

múltiples, seleccionándose el modelo más parsimonioso de acuerdo al Criterio de 

Información de Akaike.  
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Resultados 

 Se identificaron 11 unidades taxonómicas pertenecientes a la Familia 

Curculionidae en los charcos considerados, siendo el género el máximo nivel posible 

alcanzado (Tabla 1). En cuanto a la riqueza de macrófitas, no fue posible alcanzar el nivel 

específico en todos los casos. Se identificaron 30 unidades taxonómicas, 24 géneros y 22 

especies (Tabla 2). 

Tabla 1. Taxa de curculiónidos identificados y sus respectivas abundancias en los charcos 

considerados. Cada charco está identificado con un número (6-222). Se indica también la 

abundancia total de individuos por charco.  

 Charco 

Taxa 6 8 10 11 25 30 40 41 43 47 49 51 55 56 222 

Curculionidae no 

identificado 
0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 

Cyrtobagous sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 2 4 10 

Helodytes sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 1 32 

Lissorhoptrus sp. 12 12 1 11 2 7 3 1 0 4 4 3 18 14 11 

Listronotus sp1. 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 2 0 0 

Listronotus sp3. 0 0 0 0 0 0 2 2 0 0 1 1 0 0 0 

Lyxellus sp. 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Neohydronomus sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 2 0 0 

Onychylis sp. 17 9 1 2 5 2 7 2 0 2 3 15 9 9 10 

Sphenophorus sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 

Tyloderma sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 

Total 29 21 2 15 7 9 13 5 1 6 9 21 36 29 63 
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Tabla 2. Taxa de macrófitas identificadas, indicando su presencia (1) o ausencia (0) en los charcos 

considerados. Cada charco está identificado con un número (6-222). Se señala también la riqueza 

total por charco. 

 Charcos 

Taxa 6 8 10 11 25 30 40 41 43 47 49 51 55 56 222 

Alternathera philoxeroides 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1 1 0 0 0 0 

Echinodorus longiscapus 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 0 1 0 0 0 

Eleocharis sp1 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 

Eleocharis sp2 1 1 1 1 0 0 1 1 1 0 1 1 0 1 0 

Eleocharis sp3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 

Eleocharis viridans 1 0 1 1 1 0 1 1 1 0 1 0 1 1 1 

Eryngium horridum 0 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 

Filamentosa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Gratiola peruviana 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 

Hydrocotyle ranunculoides 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 1 0 0 

Leersia hexandra 1 0 1 1 1 1 1 0 1 1 0 1 1 0 1 

Lilaea scilloides 1 1 0 1 1 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 

Lilaeopsis attenuata 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0 

Ludwigia peploides 

montevidensis 
0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Ludwigia peploides peploides 1 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 0 1 1 

Luziola peruviana 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 

Marsilea ancylopoda 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 

Mentha aquatica 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 

Micranthemum umbrosum 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 0 1 1 1 1 

Myriophyllum aquaticum 1 1 1 1 1 0 1 1 1 0 1 1 1 1 1 

Nymphoides indica 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 

Oxalis sp 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 

Paspalum sp 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Polygonum punctatun 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Pratia hederacea 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 1 0 

Ranunculus bonariensis 1 0 1 1 0 0 1 1 1 0 0 1 1 1 0 

Ranunculus flagelliformis 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Ranunculus sp 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Setaria geniculata 1 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 1 

Utricularia sp 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 

Riqueza total 13 8 12 13 11 4 15 12 10 6 7 14 9 12 8 
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Tabla 3. Valores de densidad total (log D), tamaño corporal medio (log M), riqueza de 

Curculionidae (Sc), riqueza de macrófitas (Sm), área (log A), cantidad de unidades muestrales 

(UM)  y biomasa de Curculionidae (log Bc) para cada charco (Ch) considerado. Éstos están 

identificados con un número (6-222). 

Ch log D log M Sc Sm log A UM log Bc 

6 1,16 -8,28 2 13 13,14 13 -3,43 

8 1,58 -7,94 2 8 9,35 7 -3,54 

10 1,00 -8,00 2 12 10,91 1 -7,00 

11 1,32 -7,53 4 13 8,63 6 -3,62 

25 0,49 -8,52 2 11 7,80 5 -5,71 

30 0,58 -7,89 2 4 7,65 6 -4,72 

40 1,12 -8,19 4 15 10,08 6 -4,49 

41 0,74 -8,25 3 12 8,71 3 -5,92 

43 0,00 -8,27 1 10 6,78 1 -8,27 

47 0,58 -7,93 2 6 7,01 4 -5,35 

49 1,17 -8,21 4 7 8,96 4 -5,04 

51 1,22 -8,52 5 14 13,56 9 -4,12 

55 1,85 -8,12 6 9 9,62 10 -2,95 

56 1,69 -7,51 5 12 10,46 9 -2,65 

222 2,07 -7,65 4 8 15,79 15 -1,67 
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La densidad total y el tamaño medio de los curculiónidos presentaron asociación positiva 

(Fig. 1), aunque no significativa (0,05 < p < 0,1), con un valor de escalamiento de 0,87 y 

un intercepto de 8,15.  

 

Figura 1. Asociación entre la densidad total (log D) de Curculionidae y su tamaño corporal (log 

M) transformados a escala logarítmica.  

Las regresiones múltiples indicaron un efecto significativo de la riqueza de herbívoros y 

el área del charco (p< 0,05) sobre la densidad de curculiónidos. De acuerdo al AIC, el 

modelo más parsimonioso incluiría solo estas variables como determinantes de la 

densidad de individuos sin efectos detectables del tamaño corporal, la riqueza o biomasa 

de macrófitas (Fig. 2B). 

 

8,15 + 0,87.x 

r
2 

= 0,25 
F =  4,503 
p = 0.05362 
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Figura 2. Asociación entre la densidad total de curculiónidos (log D) y: A- la riqueza de 

curculiónidos (Sc) y B- el área de charco (log A). Cada gráfico presenta en el eje de las ordenadas 

los residuos de una regresión múltiple que no incluyó a la variable de interés.  
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La biomasa total y la riqueza de curculiónidos presentaron una asociación positiva y 

significativa (p<0,05), con un valor de escalamiento de 0,75 y un intercepto de -6,96.  

 

Figura 3. Asociación entre la biomasa total (log B) y la riqueza de curculiónidos (Sc). 

Por otro lado, la biomasa total de curculiónidos y la riqueza de macrófitas no presentaron 

asociación. 

 

Figura 4. Asociación entre la biomasa total (log B) de curculiónidos y la riqueza de macrófitas 

(Sm). 
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La relación entre la biomasa total de curculiónidos y el área de charco fue significativa, 

presentando una pendiente de 0,40 y un intercepto de -8,60.  

 

Figura 5. Asociación entre la biomasa total (log B) y el área de charco (log A). 

 Estos resultados fueron verificados por regresiones múltiples que indican una 

asociación positiva y significativa (p<0,05) entre la biomasa total (log B) y la riqueza de 

curculiónidos (Sc) y el área de charco. Este modelo fue el más parsimonioso, de acuerdo 

al AIC (52,88), presentando valores mayores los modelos de regresión lineal simple que 

consideraron la riqueza de curculiónidos, macrófitas y área como variables 

independientes (56,05; 63,92; y 57,09 respectivamente). 
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Discusión  

 Los resultados obtenidos en este trabajo son discrepantes en relación al sustento 

de las teorías consideradas. A pesar de que el autoraleo suele ser más evidente en 

individuos de la misma especie o gremio (Arim et al. 2011), no se detectó un patrón 

consistente con limitaciones energéticas al aumentar el tamaño corporal de los 

curculiónidos. Por otro lado, la diversidad de recursos no afectó a la biomasa de 

consumidores. En cambio, la diversidad de consumidores sí estuvo asociada 

significativamente con su biomasa. Si bien este efecto positivo es un resultado 

consistente con la teoría (Tilman et al. 1997, Loreau 2000, Loreau & Hector 2001), la 

evidencia empírica en este sentido no ha sido tan extensa como se esperaría para una 

cuestión central del marco teórico (Naeem et al. 1994, Cardinale 2011). El presente 

trabajo representaría el primer estudio en curculiónidos de charcos temporales. 

Finalmente, el efecto positivo del área en la densidad total estaría en consonancia con 

algunas hipótesis de fuerte apoyo. El aumento en la riqueza de consumidores (Lawton 

1989, Rosenzweig 1995), y por tanto en la eficiencia de flujo energético, y un mayor 

número de inmigrantes en áreas mayores (MacArthur & Wilson 1967) podrían estar 

implicados en este efecto. 

 La ausencia de una asociación congruente con autoraleo por competencia en los 

curculiónidos podría responder a que sus tamaños corporales están dentro del rango de 

presas consumidas por los principales depredadores del sistema (Arim et al. 2010). La 

disminución de las restricciones morfológicas al consumo con el aumento del tamaño 

corporal determina que las pequeñas presas experimenten alta mortalidad por 

depredación, la cual disminuiría con el tamaño compensando el aumento en competencia 

(Arim et al. 2010, 2011). Por otro lado, puede que el rango de tamaños corporales 

considerado sea relativamente estrecho para permitir visualizar fenómenos de 

competencia dependientes del tamaño. Futuros estudios podrían explorar la importancia 

de este efecto en un mayor rango de tamaños, dentro de los curculiónidos o incluyendo 

otros grupos.  
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 Las asociaciones positivas entre D y M son frecuentes en taxa de bajo nivel 

taxonómico y entre especies pertenecientes a tribus de larga edad evolutiva (Nee et al. 

1991, Blackburn & Gaston 1999). Frecuentemente, los miembros de un mismo gremio 

ecológico están muy emparentados (Blackburn & Gaston 1999). La alta superposición de 

nichos podría originar una fuerte competencia interespecífica (Begon et al. 2006). En este 

contexto, y en el caso de que tamaños mayores fueran más ventajosos (Blackburn & 

Gaston 1999) se podría esperar una relación positiva entre D y M (Nee et al. 1991) como 

la observada. Otro mecanismo posiblemente implicado en este patrón es el aumento en el 

acceso a recursos que experimentan organismos de mayor tamaño (Jonsson et al. 2005). 

Esto, por lo expuesto anteriormente, permitiría una mayor eficiencia en el flujo de 

recursos determinando mayores abundancias. No obstante, los resultados obtenidos en 

este trabajo no parecen proporcionar apoyo a este mecanismo. 

 El efecto sinérgico de la diversidad de consumidores en su biomasa total es 

congruente con las predicciones teóricas. En este contexto, al aumentar la riqueza de 

curculiónidos, aumentaría la eficiencia en el consumo de los recursos determinando un 

aumento en la densidad poblacional (Duffy et al. 2007). Existen dos mecanismos 

propuestos para explicar este patrón. El “efecto de selección” implica que al aumentar la 

riqueza, aumenta la probabilidad de incluir organismos con alta eficiencia, permitiendo 

alcanzar mayores densidades poblacionales (Tilman et al. 1997). Esto supone que la 

biomasa total es equivalente a la biomasa producida por la especie más productiva en 

monocultivo (Loreau & Hector 2001). La realización de experimentos contrastando la 

productividad de sistemas monocultivo y combinaciones de especies permitiría confirmar 

este mecanismo (e.g. Tilman et al. 2001). Por otro lado, la “complementariedad de 

nichos” se enfoca en las diferencias en el uso de recursos entre los organismos presentes 

en el sistema (Loreau & Hector 2001). Al aumentar la riqueza de curculiónidos, los 

recursos disponibles serían mejor aprovechados, permitiendo un aumento de la densidad 

poblacional. De esta forma y congruentemente a lo reportado por Long et al. (2006), la 

asociación positiva entre la biomasa y riqueza de invertebrados reflejaría la acción de 

mecanimos de complementariedad de nichos (Fig. 3). No obstante, ambos mecanismos 

podrían estar operando al no ser mutuamente excluyentes (e.g. Tilman 2001). Cabe 

destacar que varios estudios han analizado su efecto en comunidades de productores 
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primarios (Tilman et al. 1997, Aarssen 1997, Loreau & Hector 2001, Long et al. 2007, 

Cardinale 2011). Sin embargo, son pocos los antecedentes en herbívoros y más aún en 

sistemas de humedales. 

 Existen varios estudios que se refieren a la dieta especialista de los curculiónidos 

(Marvaldi et al. 2002, McKenna et al. 2009), sin embargo la falta de asociación entre la 

densidad de curculiónidos y la diversidad de recursos registrada podría indicar lo 

contrario. Esto también podría brindar apoyo al mecanismo de competencia 

interespecífica propuesto para explicar una eventual relación positiva entre D-M. 

Organismos con nichos superpuestos, tienden a competir por los recursos (Begon et al. 

2006). Si tamaños mayores representaran ventajas competitivas, estos organismos 

podrían acceder a mayor cantidad de recursos, determinando mayores abundancias. 

 Varias hipótesis han sido propuestas para explicar el efecto de la diversidad de 

recursos en la densidad y biomasa de los consumidores. Duffy (2002) plantea un 

mecanismo análogo al “efecto de selección” (Loreau & Hector 2001) pero al nivel de 

recursos: al aumentar la riqueza de recursos, aumentaría la probabilidad de incluir 

especies poco palatables, resistentes a la predación. Esto limitaría el consumo y por lo 

tanto la abundancia de curculiónidos. Por otro lado, en el caso de consumidores 

especialistas, una mayor diversidad de recursos reduciría su eficiencia en el consumo ya 

que implica menores abundancias de los recursos de interés (Root 1973). Este “efecto 

dilutorio” de la diversidad de recursos también limitaría la abundancia y biomasa de 

consumidores. Similares resultados se proponen en la hipótesis de “enemigos naturales” 

(Root 1973) pero haciendo referencia a la alta presencia de los mismos en policultivos, 

controlando o reduciendo así la abundancia de los consumidores. Este estudio no evalúo 

la presencia de los mismos, limitando la consideración del eventual potencial de esta 

hipótesis. No obstante, permite identificar a estos mecanismos como foco de futuros 

estudios. Finalmente, la hipótesis de “dieta balanceada” indica que una mayor diversidad 

de recursos implica un mayor rango de recursos nutricionales disponibles permitiendo 

una  mayor biomasa de consumidores (DeMott 1998). Pero ésta no iría en concordancia 

con los resultados aquí presentados. Por tanto, si nos apoyaramos en la bibliografía que 

indica hábitos especialistas en los curculiónidos, la hipótesis de “efecto dilutorio” de la 
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diversidad de recursos podría estar explicando la falta de asociación entre la diversidad 

de macrófitas y la densidad de consumidores herbívoros.  

 Podría suceder que el rango de riqueza no fuera suficiente para observar cambios 

en la biomasa de curculiónidos. Sin embargo, este estudio consideró un amplio gradiente 

de diversidad, descartando esa posibilidad. Por otro lado, es importante considerar la 

relación entre la “fuerza del fenómeno” y el poder estadístico de la metodología 

empleada para detectarlo. La evaluación del desempeño de otros enfoques estadísticos 

puede realizar aportes en este sentido (e.g. Arim et al. 2011). En esta pasantía se exploró 

únicamente un abordaje; futuros estudios podrían considerar análisis alternativos que 

consoliden o contrapongan los resultados aquí presentados. En el mismo sentido, el 

análisis de un mayor número de individuos aportaría mayor robustez a los datos. 

Asimismo, permitiría evaluar estas hipótesis en un mayor rango de riqueza de 

consumidores y tamaños corporales. 

 El efecto del área en la densidad y la biomasa de curculiónidos podría responder a 

un aumento en la cantidad de inmigrantes. En el contexto de la Teoría de biogeografía de 

islas (MacArthur & Wilson 1967), la tasa de colonización sería mayor en charcos de 

áreas mayores, permitiendo un aumento en el número total de individuos. La asociación 

positiva entre la riqueza y el área (Lawton 1989; Rosenzweig 1995) proporciona otra 

posible explicación. Varios mecanismos pueden estar implicados en este patrón. Una 

mayor diversidad de especies coexistiendo puede deberse, por ejemplo, a una mayor 

diversidad de hábitats (Williams 1964). Esta mayor diversidad permitiría, por los 

mecanismos mencionados anteriormente, un aumento de la densidad y consecuentemente 

de la biomasa total. En este estudio en particular, solo se encontró apoyo para el efecto de 

la diversidad de consumidores. En un mundo donde los sistemas están cada vez más 

fragmentados y aislados, comprender los mecanismos implicados en la relación del 

tamaño de los sistemas con su estructura y funcionamiento es fundamental.  

 La importancia de la utilización de los charcos temporales como modelo de 

estudio debe ser considerada. Su alta abundancia, ubicuidad, pequeño tamaño, la buena 

definición de sus límites permiten una fácil manipulación y replicación a la hora de 

evaluar hipótesis ecológicas (Blaustein & Schwartz 2001, de Meester et al. 2005). 
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Además, proporcionan un marco adecuado para evaluar la relación entre la estructura de 

las comunidades y el amplio gradiente de variables ecológicas que presentan (Biggs et al. 

2005, de Meester et al. 2005). Estos sistemas son de alto valor para la conservación dadas 

las diferencias en la composición de especies entre charcos (diversidad beta) y su 

contribución a la diversidad regional (Oertli et al. 2002, Biggs et al. 2005). Además, 

debido a las fuertes presiones antrópicas a las que están siendo sometidos, poseen pool de 

especies únicos que deben ser preservados (Blaustein & Schwartz 2001). Finalmente, es 

imprescindible destacar que estos sistemas brindan servicios ecosistémicos esenciales 

como la provisión de agua potable, purificación, recarga de acuíferos y control de plagas 

(Allan & Castillo 2007, Lampert & Sommer 2007).  

 Actualmente nos encontramos ante una crisis de la biodiversidad a nivel mundial. 

Cambios en el uso del suelo, sobreexplotación de recursos naturales, contaminación, 

fragmentación y destrucción de hábitats, invasión de especies son algunas de las causas 

(Hooper et al. 2005). La alta tasa de pérdida de especies afecta el funcionamiento de los 

ecosistemas, responsables de regular los ciclos biogeoquímicos del planeta (Naeem et al. 

1994, 1999). Ecosistemas con menor diversidad de especies son menos productivos 

(Tilman et al. 1997), menos estables y menos resistentes a perturbaciones ambientales 

(Naeem et al. 1999, Cardinale 2011). Conocer en detalle la estructura y funcionamiento 

de los ecosistemas y las consecuencias de la pérdida de especies es fundamental para su 

conservación y el mantenimiento de los servicios ecosistémicos de los que depende la 

humanidad. Este estudio contribuye a la comprensión de los determinantes de un atributo 

central de la estructura de las comunidades, la relación densidad - tamaño corporal y su 

interacción con la diversidad biológica. Esto resulta de interés tanto desde una 

perspectiva básica como para la comprensión del impacto de las actividades humanas en 

los ecosistemas naturales y la implementación de planes de conservación.  
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