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I. RESUMEN

Estudios tedricos y empiricos indican que la red metacomunitaria es un
importante determinante de la estructura y funcionamiento de los ecosistemas. Sin
embargo, las evaluaciones en sistemas reales involucrando gradientes de estructura
metacomunitaria (conectividad, fragmentacién y alcance) son limitados. Esto se debe a
la poca disponibilidad de datos que capturen este tipo de gradientes. La existencia de
diferencias en la percepciéon de un mismo paisaje por especies con distintos patrones
de movilidad, estd emergiendo como un interesante abordaje para el andlisis empirico
de la conexidon entre la estructura de la red metacomunitaria y los patrones de
diversidad asociados. En este contexto, la presente tesis evalud la asociacion entre la
estructura de la red metacomunitaria y la diversidad alfa, beta y gamma. Para esto se
estimaron redes metacomunitarias taxén-dependiente para 11 dérdenes de animales
gue habitan un sistema de charcos temporales. Se detectd una asociacién positiva y
consistente entre los tres patrones de diversidad con la densidad de conexiones entre
charcos, métrica que da cuenta de la conectividad de la red metacomunitaria. Sin
embargo, también se detecté para todas las métricas de diversidad una interaccién
significativa entre la densidad de conexiones y el tamafio corporal promedio de los
taxa. Esta interaccion indicd que la importancia de la densidad de conexiones
disminuye con el tamano corporal de los organismos. Es asi que la estructura de la red
metacomunitaria determina la diversidad de los organismos mas pequefios del sistema
de estudio pero no asi la de los grandes. Estos resultados apoyan las predicciones
tedricas disponibles para la diversidad alfa y gama pero no para la diversidad beta, al
no detectar el efecto homogeneizador que la dispersidén tiene sobre la composicion

local de especies. Notablemente, este aumento en la diversidad beta con la dispersién



no es predicho por ningiin modelo tedrico pero ha sido reportado recientemente en
datos empiricos, probablemente asociado a un aumento de la contingencia histérica
en el ensamblaje de las comunidades locales. Este patrén también puede originarse
por las diferencias en las tasas de dispersién entre especies. Cuando la dispersidn
promedio es baja, las especie con tasas de dispersién relativas mds altas pueden
colonizar varios parches generando bajos niveles de diversidad beta. A mayores tasas
de dispersién, el aumento tanto en el efecto de prioridad entre especies
funcionalmente similares como en la magnitud del arreglo de especies entre especies
funcionalmente diferentes podria determinar la diferenciacidon de las comunidades y el
aumento en la diversidad beta. Modelos y experimentos novedosos deberian
considerar el balance entre el rol homogeneizador y diferenciador de la migracién
sobre la diversidad beta, asi como los cambios en los mecanismos metacomunitarios

dominantes en funcidn del tamano corporal de las especies.



Il. MARCO TEORICO

Il.i Desde comunidades locales a meta-comunidades: evolucién conceptual

Uno de los principales objetivos histéricos de la Ecologia de Comunidades ha
sido dilucidar los mecanismos y procesos que rigen los patrones de diversidad (Leibold
et al. 2004). Durante la segunda mitad del siglo XX, las principales teorias y modelos
propuestos se centraron en el rol preponderante de procesos a escala local como
determinantes de la riqueza de especies (Paine 1966, MacArthur y Levins 1967, Pianka
1972, 1974). En este sentido, teorias cldsicas de competencia (MacArthur y Levins
1967, Pianka 1972, 1974, Rosenzweig 1995, Cheasson 2000), depredacidon (Paine
1966), mutualismo (Bertness y Callaway 1994) y efectos ambientales (Connell 1978),
desde sus raices hasta finales del siglo XX remarcaron la importancia de las
interacciones inter-especificas locales y de la heterogeneidad ambiental como los
modeladores de la diversidad (Mouquet y Loreau 2002, Leibold y Chase 2018). Esto
lleva a considerar a las comunidades locales como principal objeto de estudio,
modeldndolas en forma de entidades puntuales relativamente cerradas y aisladas
entre si (Leibold et al. 2004). Sin embargo, tempranos trabajos tedéricos (MacArthur y
Levins 1967, Levins 1969) y empiricos (Huffaker 1958, Huffaker et al. 1969) sugerian un
papel central al movimiento de los organismos en el paisaje. Esta vision ha ganado
importante terreno en los ultimos afios con la Teoria Neutral Unificada de
Biodiversidad y Biogeografia (Hubbell 2001, Rosindell et al. 2011) y la posterior
consolidacién de la Teoria de Metacomunidades (Holyoak et al. 2005, Borthagaray et
al. 2015a, Leibold y Chase 2018). Este nuevo marco conceptual incorpora la

importancia de procesos ecoldgicos y ambientales operantes a una escala supra-local



(regional) para dar cuenta de la estructura comunitaria, resaltando la conexién entre
comunidades como piedra angular en la determinacién de la riqueza especifica local
(Logue et al. 2011). Esta conectividad implica una dinamica de dispersidon entre las
comunidades locales (parches) por medio de flujos de individuos provenientes de cada
una de ellas. Asi, se introduce el concepto de meta-comunidad como una entidad
compuesta por varias comunidades locales conectadas por flujos de individuos (Hanski

y Gilpin 1991, Hubbell 2001, Leibold et al. 2004, Logue et al. 2011).

Una perspectiva meta-comunitaria puede considerarse como una extension del
concepto cldsico de meta-poblaciones (Hanski y Gilpin 1991, Leibold et al. 2004). En
ella se vincula teorias tanto comunitarias como biogeogréficas, estableciendo una
asociacién explicita entre la riqueza de cada comunidad y un pool de especies regional
a través de flujos de individuos migrantes (Borthagaray et al. 2015a). En funcién de
esto, se reconocen cuatro grandes mecanismos no excluyentes que determinarian los
patones de biodiversidad: (i) arreglo de especies (SS); (ii) dinamica de parches (PD); (iii)
efecto de masas (ME); y (iv) dindmicas neutrales (ND) (Leibold et al. 2004, Logue et al.
2011) (Figura 1). De forma complementaria, estos mecanismos relnen conceptos
provenientes tanto de las teorias cldsicas (i.e. ensamblaje de especies mediado por
seleccion de atributos, segregacién de nicho, efecto de masa) como de las mas

novedosas (i.e. neutralidad) para explicar los patrones de diversidad local.



Il.ii Mecanismos meta-comunitarios modeladores de la diversidad

El arreglo de especies (Figura 1a) supone que la ocurrencia local se explica
principalmente por diferencias en los desempefos de las especies entre comunidades
locales (Mouquet y Loreau 2003, Leibold et al. 2004). Establece que la capacidad de
reclutamiento y crecimiento de una especie estd dada por la combinacidon de sus
rasgos y que el desempeiio de dicha combinacién varia entre especie segun el lugar
especifico donde habita (Logue et al. 2011). Asume que los distintos ambientes tienen

condiciones especificas, quedando cada comunidad conformada por aquellas especies

(a) Arreglo de especies (b) Dindmica de parches

-El éxito local de una especie estd determinado -La coexistencia de especies estd determinada
por su desempefio dado por la relacién entre sus por un compromiso entre las tasas de
atributos funcionales y las caracteristicas colonizaciény extincién entre especies

especificas del ambiente
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Ambiente <= Atributosde spp Comprom.iso: colonizacion .(:'>» extincion

Ambientel #  Ambiente 2 Ambiente 1 . = Ambiente 2
(c) Efecto de masas (d) Modelo neutral
-La inmigracidon de individuos previene la extincion -Los rasgos de los individuos no influyen en el éxito
de especies y promueve recolonizacion en caso de de las especies. Condiciones ambientales
eventos de extincion determinan la  abundancia y tendencias

sistematicas en diversidad
fﬂ*
o -

Figura 1 Principales mecanismos planteados por la Teoria de Metacomunidades

para explicar la coexistencia de especies y patrones de diversidad (tomado vy
modificado de Borthagaray et al. 2015a).



con la mejor relacién ambiente-desempefio (Mouquet y Loreau 2002, 2003, Leibold et
al. 2004). En este sentido, la diversidad regional dependerd del grado de
heterogeneidad entre parches (Mouquet y Loreau 2002, 2003). Este mecanismo
también incorpora la necesidad de cierto flujo de migrantes entre parches que asegure
el reclutamiento de las especies, pero cuya intensidad no borre/contrarreste la
relacion ambiente-desempenio (Leibold et al. 2004). De esta forma se espera que: (i) la
seleccion de especies sea un mecanismo estructurador en un escenario con bajas tasas
de migracion entre parches; y (ii) su efecto disminuya a medida que esta aumenta

(pudiendo ser sustituido por el efecto de masas) (Borthagaray et al. 2015a).

La dindmica de parches (Figura 1b) es un mecanismo que parte del modelo de
dindmica de ocupacidon de parches (Levins 1969) para explicar la coexistencia de
especies. Supone un set de parches idénticos y un compromiso entre dos tipos de
rasgos: los asociados a la capacidad de colonizaciéon de ambientes deshabitados y los
asociados con la habilidad de defender un parche de futuros migrantes (i.e.
competencia) (Leibold et al. 2004, Logue et al. 2011, Borthagaray et al. 2015a). En base
a esto, si se clasifican a las especies segln sus capacidades de competencia y
dispersidn, aquellas que sean competitivamente inferiores solo podran subsistir en los
ambientes donde no estén presentes las especies mas competitivas. Agregando el
efecto que tiene el aislamiento comunitario sobre la tasa de migracion (donde un
mayor aislamiento implica menor colonizacién) (MacArthur y Wilson 1967, Economo y
Keitt 2010, Altermatt et al. 2013), la dindmica de parches genera dos predicciones: (i)
las especies con menor capacidad de competencia tendran una mayor dispersién que
les permita acceder a aquellos sitios en donde los competidores dominantes no estén

presentes o la tasa de extincion de éstos sea mayor que la de los primeros; (ii)
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dependiendo si el aislamiento de las comunidades afecta mas a competidores
dominantes o subordinados este puede promover o comprometer la coexistencia

(Borthagaray et al. 2015a).

El efecto de masas (Figura 1c) es un mecanismo meta-comunitario que también
se extiende de dos conceptos provenientes de modelos tipicamente meta-
poblacionales: dinamica fuente-sumidero y efecto rescate (Borthagaray et al. 2015a).
Una dindmica fuente-sumidero implica flujos de individuos desde poblaciones situadas
en ambientes mds favorables (poblaciones fuente) hacia poblaciones ubicadas en
parches de menor calidad (poblaciones sumidero) (Shmida y Wilson 1985, Hanski
1998). Esta inmigracién genera una disminucidn en la probabilidad de extincion local
conocida como efecto rescate (Gotelli 1991). De esta forma, el efecto de masas se
define como un mecanismo que, a partir de flujos de migrantes desde comunidades
que actian como fuente hacia comunidades sumidero, mantiene (o aumenta) la
riqueza local de especies al reducir la probabilidad de extincién de las distintas
poblaciones y permitir la recolonizacién en el caso de que se hayan extinto (Mouquet y
Loreau 2002, Borthagaray et al. 2015a). Las predicciones asociadas establecen que: (i)
a mayor grado de centralidad comunitaria (menor aislamiento) la magnitud del efecto
rescate también serd mayor (producto del aumento en las tasas de inmigracién); (ii)
comunidades mas centrales tendran mayor diversidad alfa; (iii) una alta intensidad en
el efecto de masas producira una disminucién en la diversidad beta (Borthagaray et al.
2015a). Sin embargo, si el mismo flujo que permite el efecto de masa es muy intenso
es esperable una reduccién en la diversidad local y regional, producto de la dominancia
local de aquellas especies superiores en términos de competencia y depredacion

(Leibold et al. 2004).

10



A diferencia de los mecanismos anteriores, una dindmica neutral establece que
los rasgos a nivel especifico no influyen en la seleccién de especies componentes de
una comunidad, siendo la migracién y especiacién los factores clave en la riqueza local
(Hubbell 2001, Leibold et al. 2004, Rosindell et al. 2011) (Figura 1d). Asi, los individuos
son modelados con idéntica probabilidad de supervivencia y reproduccion (i.e.
procesos demograficos estocdsticos) independientemente del sitio o la especie
(Hubbell 2001). Los mecanismos con base neutral pueden incluir tanto dindmicas de
competencia como efectos asociados a perturbaciones y estructura del paisaje (e.g.
Teoria de Biogeografia de Islas), siempre y cuando se mantenga el supuesto antes
mencionado (Hubbell 2001). Las dindmicas neutrales y la seleccién de especies pueden
considerarse como los extremos de un continuo de procesos operantes (con efectos
combinados) que dan cuenta de la riqueza comunitaria local (Tillman 2004, Cadotte
2006, Adler et al. 2007, Matthews y Whittaker 2014, Loranger et al. 2018). Dado un
gradiente de aislamiento, en aquellos escenarios donde la intensidad de inmigracion
sea suficiente como para contrarrestar la relacién ambiente-desempefio, es esperable
una dindmica neutral frente una seleccion mediada por atributos y viceversa
(Borthagaray et al. 2015a). Las principales predicciones meta-comunitarias en relacién
al papel de la neutralidad establecen que: (i) una mayor centralidad determina un
aumento en el efecto de masas, disminuye la seleccién rasgo-dependiente y favorece
entonces una dindmica neutral a nivel de la comunidad local; (ii) al aumentar el grado
de aislamiento disminuye la diversidad alfa y la tasa de recambio de especies, y
aumenta la diversidad beta espacial; (iii) dado un gradiente de aislamiento
(dispersidén), las comunidades mas alejadas tenderan a ser una sub-muestra anidada

de las comunidades mas centrales. Un aspecto importante a tener en cuenta para que
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una dindmica neutral opere a escala local, es la necesidad de que a nivel meta-
comunitario se den procesos mediados por seleccién de nichos que garanticen flujos
de migrantes desde sitios fuente hacia comunidades sumidero (Borthagaray et al.

2015a).

Los distintos mecanismos planteados representan cuatro escenarios no
excluyentes y es poco probable que todas las especies del pool estén sometidas al
mismo tipo de dindmica (Urban y Keitt 2001, Mouquet y Loreau 2002, Borthagaray et
al. 2015b). En este sentido, es de esperar que los cuatro paradigmas modelen la
estructura local (Logue et al. 2011, Mortiz et al. 2013) y meta-comunitaria abarcando
diferentes escalas y taxas (Leibold et al. 2004). Por ultimo, debe destacarse que los
distintos modelos conceptuales y formales que han sido planteados hacen
predicciones consistentes en relacién al efecto del flujo de individuos entre
comunidades sobre los patrones de diversidad. Especificamente, la diversidad alfa
tenderia a presentar un patrén en joroba en el gradiente de flujo, mientras que la
diversidad beta tenderia a disminuir monotdénicamente (Mouquet y Loreau 2002,
2003, Vanschoenwinkel et al. 2007, Brow y swan 2010, Pillai et al. 2011, Heino et al.

2015, Grainger y Gilbert 2016, Mogui y Kondoh 2016).
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ILiii Estructura de redes metacomunitarias y diversidad: avances tedricos y

limitaciones empiricas

Otro foco actual de mayor atencién en ecologia de comunidades es el efecto
que tiene la estructura de las redes metacomunitarias sobre la estructura de las
comunidades (Turner et al. 2001, Cadotte 2006, Economo y Keitt 2010, Borthagaray et
al. 2012, Carrara et al. 2012, Altermatt 2013, Altermatt et al. 2013, Thompson et al.
2017, Hill et al. 2017), y como esto afecta a su vez a los patrones de diversidad local
(alfa -a-), inter-local (beta -B-) y regional (gamma -y-) (Whittaker 1960). Existen varios
estudios que resaltan la importancia de la estructura de la red metacomunitaria sobre
la diversidad. Por ejemplo, sistemas con el mismo numero de comunidades locales e
igualmente conectadas pero organizadas de forma aleatoria o dendriticas, pueden
presentar patrones de diversidad contrastantes (Economo y Keitt 2008, 2010, Carrara

et al. 2012, Arim et al. 2016).

En términos generales, la estructura de una red puede definirse a partir de su
conectividad, alcance y fragmentacion (Bodin y Norberg 2007). La conectividad es una
medida de la cantidad relativa de conexiones (flujo de individuos) entre las
comunidades que conforman a la metacomunidad (Urban y Keitt 2001, Minor y Urban
2008). El alcance refiere a qué tan facil es circular a través de la red (Minor y Urban
2008) y la fragmentacion indica su compartimentalizacion (Newman y Girvan 2004).
Estas caracteristicas estan fuertemente asociadas a la configuracion de las
comunidades en términos de su arreglo espacial (Turner et al. 2001). Esto a su vez
determina la centralidad de las comunidades en relacién a su proximidad o aislamiento

respecto a las otras comunidades del sistema (Urban y Keitt 2001, Borthagaray et al.
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2015a). La estructura de una red metacomunitaria influye en la movilidad de los
individuos afectando su dispersion, tasas de colonizacion y reclutamiento (Mouquet y
Loreau 2002, Carrara et al. 2012). Asi mismo, se ha propuesto que el patron de
dispersidon determinaria la importancia relativa de procesos de ensamble mediado por

nicho o neutralidad (Brown y Swan 2010, Borthagaray et al. 2015a, Heino et al. 2015).

La Teoria de Metacomunidades ha experimentado un desarrollo tedrico
vertiginoso generando numerosas hipétesis y predicciones. Sin embargo, el avance
empirico en esta drea presenta limitaciones significativas, lo cual ha sido
repetidamente resaltado por diversos autores (Driscoll y Lindenmayer 2009, Logue et
al. 2011, Grainger y Gilbert 2016, Hill et al. 2017). Especificamente, a pesar de realizar
predicciones claras sobre el efecto esperado de la dispersién sobre la diversidad, pocos
estudios empiricos evallan predicciones y supuestos basicos de la teoria (Logue et al.
2011; Vannette y Fukami 2017). A pesar de haberse duplicado entre el 2011 y el 2016
el numero de estudios experimentales en relacidn a la teoria de metacomunidades, la
implementacién de la mayoria de los experimentos ha fallado en la incorporacién de
los supuestos tedricos (Grainger y Gilbert 2016). Notablemente, de 50 estudios
experimentales muy pocos de ellos consideraron heterogeneidad en las condiciones
ambientales entre comunidades, diferencias en las capacidades de dispersion entre
especies y en la estructura inicial en las comunidades (Grainger y Gilbert 2016). Esto es
sorprendente, debido a que las predicciones de la teoria se basan en estas tres fuentes
de heterogeneidad, lo cual limita considerablemente el alcance de los experimentos

reportados.
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En la misma linea, a pesar de la fuerte evidencia sobre el papel central de la
estructura de la red metacomunitaria sobre los patrones de diversidad, solo cinco de
los 50 estudios considerd este aspecto (Grainger y Gilbert 2016). De hecho, cuando
este punto ha sido considerado tipicamente involucra dos niveles de tratamiento,
como ser redes dendriticas (rios) versus redes aleatorias u homogéneas (lattice)
(Carrara et al. 2012). Tanto en abordajes experimentales como en estudios
comparativos, la capacidad de contar con gradientes de estructura de red
metacomunitaria, con taxonomias y colectas comparables, podria considerarse casi
utdpico. En particular, no existe informaciéon empirica sobre gradientes de diversidad y
de estructura de redes metacomunitarias con los cuales explorar su relacién
causal. Gradientes de estructura de redes metacomunitarias son dificiles de obtener
incluso en condiciones de laboratorio y los datos obtenidos en campo incluyen muchas
fuentes de ruido al combinar informacion obtenida de diferentes ecosistemas,
ensambles de especies, historias biogeograficas, rasgos funcionales, métodos de

muestreo y condiciones ambientales (Logue et al. 2011, Grainger y Gilbert 2016).

Il.iv Percepcion taxa-especifica como aproximacion para superar limitaciones

empiricas

Utilizar las diferencias en percepcion que distintos taxa tienen sobre un mismo
paisaje para generar redes metacomunitarias taxén especificas estd emergiendo como
un importante herramienta para la evaluacién empirica de predicciones tedricas (Keitt
et al. 1997, Urban y Keitt 2001, Borthagaray et al. 2014a, 2015b, Jones et al. 2015). El

pool de especies que conforman la metacomunidad tipicamente esta constituido por
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organismos con capacidades y estrategias de dispersion diferentes, asociadas a
combinaciones de atributos particulares (Leibold et al. 2004, Vanschoenwinkel et al.
2007, Loreau 2010, Borthagaray et al. 2015a, Jones et al. 2015, Coux et al. 2016). En
funcion de esto, diferentes taxa dentro de una misma metacomunidad tendran
percepciones distintas de un mismo paisaje asociadas principalmente a su tamafio
corporal, siendo las escalas espaciales y mecanismos que afecten su viabilidad también
diferentes (Urban y Keitt 2001, Vanschoenwinkel et al. 2007, Borthagaray et al. 2012,
De Bie et al. 2012, Borthagaray et al. 2015a, Jones et al. 2015, Soininen 2016). Esta
percepcion taxdn-dependiente del paisaje ha sido exitosamente utilizada para detectar
el efecto de diferentes tasas de dispersion sobre patrones de diversidad
(Vanschoenwinkel et al. 2007, Borthagaray et al. 2015a, Jones et al. 2015). De esta
forma, la utilizacién de la percepcién diferencial de un mismo paisaje por diferentes
taxa que conforman la metacomunidad representa una aproximacién prometedora
para generar un cuerpo tedrico mds robusto, bien enraizado en datos empiricos

(Marquet et al. 2014).
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I11. HIPOTESIS Y PREDICCIONES

La estructura de la red metacomunitaria esta determinada por la capacidad de
dispersidon del pool de especies, tipicamente asociada al tamafio corporal de los
organismos. Esta red representa el flujo de individuos que llega a las comunidades
locales favoreciendo el reclutamiento de especies y el efecto rescate. Esto produce un
aumento en la diversidad local (alfa) y una disminucidon de la diversidad beta al
aumentar la similitud entre comunidades. Sin embargo, cuando el flujo es
relativamente alto homogeniza el conjunto de comunidades promoviendo Ila
dominancia de especies competitivamente superiores a nivel metacomunitario en las
comunidades locales. Esto produce una caida en la diversidad local y una mayor
homogeneizacién entre las comunidades (menor diversidad beta). Dependiendo del
balance entre la caida en la diversidad beta y un patrén en joroba de la diversidad alfa,
la diversidad regional (gamma) podra seguir un patrén en joroba o monotdnico

decreciente.

Predicciones
i) La diversidad local presentara una asociacién en joroba con las métricas de redes
metacomunitarias asociadas al flujo de individuos (alcance, fragmentacién vy

conectividad)

ii) La diversidad beta presentard una asociacidn monotdnica y negativa con las

métricas de redes asociadas a flujo de individuos.
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iii) La diversidad gamma podra presentar una asociacion negativa o en joroba con las

métricas de flujo de redes.

iv) La distancia a la cual dos comunidades se ven mutuamente afectadas en su

estructura aumenta con el tamafio corporal de las especies involucradas.

IV. OBJETIVOS

iv.i Objetivo general

Evaluar el efecto de la estructura de las redes metacomunitarias,
potencialmente determinada por el tamafio corporal de los organismos, sobre los

patrones de biodiversidad alfa, beta y gamma.

iv.ii Objetivos especificos
1. Determinar las potenciales percepciones del paisaje (redes metacomunitarias) para

los taxa de animales presentes en el sistema de estudio.

2. Evaluar el efecto que tiene la estructura de las redes metacomunitarias,
considerando métricas que reflejan su alcance, fragmentaciéon y conectividad, sobre

los patrones de diversidad alfa, beta y gamma.
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3. Analizar el efecto del tamano corporal y su interaccidon con la estructura de las redes

metacomunitarias sobre los patrones de diversidad alfa, beta y gamma

V. METODOLOGIA

v.i Sistema de estudio: metacomunidad de charcos temporales

El sistema de estudio consiste en una metacomunidad compuesta por 58
charcos temporales naturales ubicados sobre una regién de pradera en la base de la
cuenca de la Laguna de Castillos (34°25’47”S, 53°98’10”W), departamento de Rocha,
Uruguay (Arim et al. 2011) (Figura 2). Los charcos temporales consisten en cuerpos de
agua efimeros formados a partir de depresiones en el suelo durante la estacién
lluviosa (cuando el aporte de agua pluvial supera la tasa de pérdida por evaporacién),
secandose en la primavera. Todos los charcos han mantenido la misma posiciéon desde
al ano 2005 hasta ahora presentando una estructura espacial estable en el tiempo, y
cubren un gradiente amplio de condiciones ambientales asociado con sus dimensiones

fisicas (desde 13 m? to 66378 m?; ver Material Suplementario, Tabla 1).

Una de las caracteristicas mas destacables de los charcos es la gran
biodiversidad que presentan, la cual se compone de aproximadamente 100 especies
de plantas macrdfitas, 200 de macro-invertebrados (representando 22 drdenes y 76

familias), 5 especies de peces y 5 de anfibios (Arim et al. 2011). Cada charco representa
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una comunidad local con limites claramente definibles. Sin embargo, eventos
esporadicos de inundacién pueden ocurrir provocando una conexidon directa entre
ellos (Borthagaray et al. 2015b). Asi, los charcos temporales se conectan por flujos de
individuos a través de dispersion tanto pasiva (i.e. semillas y estructuras de resistencia)
como activa (i.e. animales voladores y peces) conformando una metacomunidad
(Cohen y Shurin 2003, Cottenie et al. 2003, Havel y Shurin 2004). Este sistema es
reconocido como un modelo de estudio excepcional, ya que los charcos son

logisticamente abarcables cubriendo amplios gradientes ambientales (Zarucki 2014).
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Figura 2 (a, b) Sistema de estudio compuesto por una metacomunidad de 58 charcos
temporales (marcados con circulos) ubicados en el departamento de Rocha,
Uruguay. Las areas verdes corresponden a zonas inundables esporddicas que no
conforman la metacomunidad. (c) Posicidon de los charcos. En negro se indican los
charcos muestreados.
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Este trabajo estd basado en un evento de muestreo realizado en octubre del
2008, al final del hidroperiodo del sistema, cuando 18 de los 58 charcos estaban
todavia con agua. Las muestras fueron tomadas con un calderin (15x20cm, 1mm de
ancho de malla) por medio de un disefio estandarizado en donde cinco unidades
muestrales fueron tomadas a puntos equidistantes a lo largo de los dos ejes
ortogonales principales de cada charco. En aquellos charcos cuyos ejes presentaban un
largo menor a 10m, las unidades muestrales se redujeron de forma que la distancia
minima entre dos muestras fuera 2m. Para los charcos con ejes mayores a 50m, se
agregaron muestras siendo la separacion entre ellas de 10m (Ziegler et al. 2014). Los
individuos capturados fueron clasificados a la mayor resolucién taxonémica posible, y

se tomaron medidas de su largo, ancho y alto utilizando un calibre manual para

. . , 41T ,
estimar su biovolumen con la formula: V = . De todos los ordenes
3(largoxanchoxalto)

gue habitan el sistema, solo fueron considerados aquellos con un modo de vida
acudtico cuya riqueza estuviera representada por al menos tres especies (Material

Suplementario, Tabla 2).

v.ii Determinacion de las Redes de Flujo

La red de flujo para un taxén se define como aquella que mejor representa su
percepcion del paisaje determinando los procesos espaciales que moldean el ensamble
en cuestion (Borthagaray et al. 2015b). Una herramienta reconocida para analizar y
cuantificar la estructura de las redes metacomunitarias y el grado de aislamiento

(centralidad) de cada comunidad local asociado a la conexidn del paisaje es la Teoria
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de Grafos (Economo y Keitt 2010, Altermatt 2013, Borthagaray et al. 2015b). Un grafo
se define como un conjunto de nodos o vértices conectados entre si por bordes o
enlaces. En la representacion de las metacomunidades como grafos, cada comunidad
local es un nodo vy los enlaces reflejan cierto tipo de relacion funcional entre ellas (i.e.

dispersion) (Keitt et al. 1997, Urban y Keitt 2001, Economo y Keitt 2010).

La determinacidn de las redes de flujo para cada uno de los 11 taxa incluidos en
este trabajo se realizé siguiendo lo propuesto por Borthagaray et al. (2015b) (Figura 3).
Primero, a partir de la posicidon geografica de los charcos y sus distancias euclidianas
geograficas se generd un conjunto de 400 redes tedricas en base a un gradiente de 400
distancias umbrales de conexién entre nodos (e.g. Om, 50m, 100m, etc.), obteniéndose
una red por valor umbral (Figura 3a). Esto significa que la red tedrica asociada a cada
valor de conexion umbral se obtuvo uniendo solo aquellos pares de nodos
posicionados a una distancia menor o igual a la distancia umbral, en donde a mayor
distancia de conexidn la red obtenida resulta mds conectada. Lo importante a resaltar
es que el conjunto de las 400 redes tedricas refleja un gradiente de conectividad

metacomunitario obtenido a partir de un Unico sistema.

Segundo, para cada una de las 400 redes tedricas construidas se calculd la
centralidad de cada nodo (charco) utilizando la métrica grado (Figura 3b) (Estrada y
Bodin 2008). La centralidad de grado indica el nimero de charcos (conexiones) con los

que un charco se conecta (Estrada y Bodin 2008, Economo y Keitt 2010).

El dltimo paso en la determinacidn de las redes de flujo consiste en calcular el
grado de correlacién de Pearson (r) entre los valores de centralidad de cada red tedrica

y la riqueza observada por taxén en cada charco (Figura 3c). Aquella red que maximice
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el valor de correlacion para un taxén dado serd considerada como su red de flujo. A su
vez, la distancia de conexidon umbral asociada a cada red de flujo fue considerada como

un proxi de la capacidad de dispersion de cada taxdn en metros.

a) A partir de la posicion espacial de los charcos y la distancia euclidiana b) Para cada red tedrica, se estima la centralidad de cada
entre ellos, se crean 400 redes tedricas usando un vector p compuesto uno de los nodos utilizando cuatro métricas de centralidad:
por 400 distancias de conexién umbral grado (DC), auto-vectorial (EC), cercania (CC) e

intermediacion (BC)

Posicidny distancia

H=50m
euclidianaentre H=0m p=50m u=100m
charcos topg=z.
o~ ¢C=026
o oBC=12
u={0,25,50, () DC=2 . ()
i () IR Eerom - ¥
i \ BC=42 - ECR008
‘ . o BC=00
LA >y

¢) Una vez estimada la centralidad para cada red tedrica, se estima el coeficiente de correlacién de Pearson entre el vector de centralidad de
cada red y el vector de riqueza observado para cada uno de los taxa. La red que maximice el valor de correlacion para un determinado taxén
sera considerada como su red de flujo

B\
Ejemplo con Coleoptera: | ‘ )
N,
—_ TN\
Re tedrice Noto BC S Red tadrica Nedo s, o Nodo BC S { \
{u=om| {eare) taxde {u=75m) = {cerco) taxda \ /\ .
. 10 12 113 12 NN -Para el orden Coleoptera, la
2 0 12 ' 2 13 12 —="ThR X
. 3 068 3 136 ts red de flujo es aquella
2 4 o .
’ S » : B2 ™ hY | contruida a partir de una
.
* g9 A ! $ BN o distancia umbral de 75m.
. )
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Figura 3 Metodologia para determinar las redes de flujo asociadas a cada taxén (tomado y
modificado de Borthagaray et al. 2015b).

v.iii Estimacion de métricas de estructura de redes de flujo

Para cada una de las 11 redes de flujo obtenidas se estimaron las siguientes
métricas estructurales: i) densidad de conexiones, definida como el nimero de

conexiones promedio por comunidad (grado promedio); ii) distancia umbral de
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conexion, siendo la distancia a partir de la cual se define la red metacomunitaria
(Urban y Keitt 2001, Borthagaray et al. 2015a); iii) modularidad estima el grado con
gue ciertas comunidades tienen mayor probabilidad de conectarse entre ellas que con
otras comunidades de la red (Newman y Girvan 2004, Ramos-liliberto et al. 2012); iv)
numero de componentes es el numero total de grupos aislados de comunidades
conectadas, incluyendo parches desconectados considerados como grupos aislados; v)
didmetro es la distancia mas larga de todos aquellos caminos mas cortos entre los
pares de nodos de la red; vi) largo caracteristico se define como el promedio de todos
los caminos mas cortos entre los pares de nodos; y (vii) coeficiente de agrupamiento,
indica la probabilidad que dos comunidades estén conectadas cuando ambas estan
conectadas a una tercera (revision en Minor y Urban 2008). Para determinar la
modularidad, didmetro y largo caracteristico de las redes de flujo el algoritmo requiere
qgue la red esté conectada. Por lo tanto, para cada red de flujo, el componente mas

grande fue seleccionado y las métricas calculadas sobre este (Bodin y Norberg 2007).

Este conjunto de métricas define la conectividad (densidad de conexiones y
distancia umbral de conexidn), el alcance (didmetro, largo caracteristico y coeficiente
de agrupamiento) y la fragmentacion (modularidad y nimero de componentes) de la
red de flujo de cada taxdn. Todas las métricas de estructura fueron calculadas usando
el paquete igraph (Csardi y Nepusz 2006) del software estadistico R (R Development
Core Team 2008). Una vez estimadas se calculd el coeficiente de correlaciéon de
Pearson entre las métricas de estructura, y entre aquellas que presentaran una
correlacién mayor a 0,8 se incluyé uUnicamente la que presentara la interpretacion

bioldgica mas intuitiva (Material Suplementario, Figura 1).
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v.iv Efectos de la estructura metacomunitaria sobre los patrones de diversidad

v.iv.i Estimacién de métricas de diversidad a, By y

Debido a la alta variabilidad en abundancia entre los 11 6rdenes, se estimd la
diversidad alfa esperada por charco para un nivel de abundancia estandarizado de 40
individuos. Este abordaje fue determinado siguiendo las recomendaciones de Chao y
Jost (2012), Chao et al. (2014) y Hsieh et al. (2016). Para esto se utilizd el paquete
iINEXT (Hsieh et al. 2016) del software estadistico R (R Development Core Team 2008).
Los métodos utilizados de interpolacidén y extrapolacién permiten, para cada orden,
obtener un valor de riqueza comparable entre charcos (Chao y Jost 2012, Chao et al.

2014).

Para cada orden se estimé la diversidad alfa promedio (nimero promedio de
especies por charco) y diversidad gamma (numero total de especies). La diversidad
beta fue estimada a partir de la diversidad alfa promedio y diversidad gamma
considerando la relacién aditiva: f =y — @ (Jost et al. 2010, Chao y Jost 2012) entre

ellas.

v.iv.ii Relacién estructura metacomunitaria-diversidad

Una vez estimadas tanto las métricas de estructura de metacomunidad como
las de diversidad para cada taxdon seleccionado, se usaron modelos lineales
generalizados (GLM) para evaluar la relacién estructura-diversidad. También se incluyd
en el analisis el tamano corporal medio de cada orden como variable explicativa,

considerando su interaccidon con las diferentes métricas de estructura. Se utilizd una
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rutina de exploracion de modelos completa, evaluando todos los modelos posibles con
un maximo de dos variables independientes (McLeod y Xu 2014). Los modelos fueron
ordenados por medio del criterio de informacién de Akaike (AIC) (Burnham y Anderson
2002). El mejor modelo seleccionado fue aquel con el menor valor de AIC (Hilborn y
Mangel 1997), y se considerd una diferencia en dos unidades de AIC entre modelos

como estadisticamente significativa (Burnham y Anderson 2002).

VI. RESULTADOS

vi.i Redes de Flujo

Las redes de flujo estimadas para los 11 érdenes variaron en su distancia de
conexidon umbral generando un gradiente en la conectividad de los charcos entre taxa
(Figura 4). Las redes se tornaron mas conectadas hacia mayores valores de distancia de
conexidn umbral, cuyo rango fue desde 22m generando una red completamente
desconectada en el caso de Hirudinea, hasta 2104m determinando redes altamente

conectadas para Coleoptera, Diptera y Cyprinodontiformes (Figura 4).

vi.ii Métricas de estructura de redes de flujo

De entre todas las variables estructurales estimadas, el largo caracteristico, el

diametro y el coeficiente de agrupamiento, asi como la densidad de conexiones y
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distancia de conexidn umbral mostraron una correlacion mayor a 0.8 (Material
Suplementario: Figura 1). Consecuentemente, de todas estas, solo el largo

caracteristico y la densidad de conexiones fueron incluidas en el andlisis.
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Figura 4 Redes de flujo estimadas para los 11 dordenes analizados. Las redes estan
ordenadas por nivel de conectividad creciente, el cual refleja las diferentes percepciones
gue los taxa tendrian del mismo paisaje. Dist. umbral es la distancia de conexién umbral:
todos los charcos que se encuentren a una distancia menor a esta son conectados. DL es la
densidad de conexiones estimada para cada red metacomunitaria.

vi.iii Relacidn estructura metacomunitaria-diversidad

Para los 11 o6rdenes analizados, la densidad de conexiones estuvo

consistentemente asociada de forma positiva y significativa con la diversidad alfa, beta
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y gamma (Figura 6, Material Suplementario: Tabla 3). A su vez, para las tres métricas
de diversidad, se detectd una interaccion significativa entre el efecto de la densidad de
conexiones y el tamafio corporal promedio de los taxa (Figura 6, Material
Suplementario: Tabla 3). Esta interaccién indica que, mientras la diversidad de los taxa
con tamanos corporales pequefios esta positivamente asociada con la densidad de
conexiones (Figura 6, circulos pequenos), esta relacion no se detecta para aquellos

taxa con grandes tamanos corporales (Figura 6, circulos grandes).

29



Alfa

Beta

Gamma

15

10

15

10

25

20

15

10

Alfa = 0.2DL* - 0.03DLXTC
R’=0.46

Hirudinea

@

Ephemeroptera S ;

Odonata

@ Coleoptera

© Diptera

O Hemiptera
Cyprinodontiformes
Basommatophora

Beta=0.2DL** - 0.03DLxTC**

R=0.65

Ephemeroptera

© Diptera

@ Hemiptera

Lepidoptera

O O Coleoptera

T T T T

Gamma = 0.4DL** - 0.06DLXTC**
R’-0.75

Hirudinea

© Diptera

Coleoptera

Hemiptera e

Basomatophora Cyprinodontiformes
——————————————————————————— T_nf:t_\o;ﬂera @ Lepidoptera
Anura
T T T T T T T
0 10 20 30 40 50 60

Densidad de Links

30

Figura 6 Efecto de Ia
densidad de conexiones
(DL) sobre la diversidad
alfa promedio (a), beta (b)
y gamma (c) y su
interaccion con el tamano
corporal promedio (TC) de
los taxa. Para todas las
métricas de diversidad, se
detecté wuna tendencia
positiva y significativa con
la densidad de conexiones
(lineas centrales sélidas).
Esta tendencia se vio
acentuada para aquellos
taxa con los tamafios
corporales mds chicos -
circulos pequefios y lineas
punteadas superiores-
(cuantil 0,1 del tamano
corporal de las especies).
Sin embargo, esta
asociacion se vio
atenuada para los taxa
con mayores tamafios

corporales -circulos
grandes y lineas
punteadas inferiores

(cuantil 0,9 del tamano
corporal de las especies)



VII. DISCUSION

Si bien la ecologia de metacomunidades ha tenido un desarrollo tedrico
“vertiginoso”, el avance empirico asociado ha sido comparativamente limitado
(Driscoll y Lindenmayer 2009, Logue et al. 2011, Grainger y Gilbert 2016). La falta de
analisis empiricos amplios se explica en algunos temas por la incapacidad de capturar
la esencia de los mecanismos propuestos en abordajes experimentales acordes (Logue
et al. 2011, Grainger y Gilbert 2016). Sin embargo, especificamente en relacién al
efecto de la estructura de la red metacomunitaria sobre los patrones de diversidad, la
ausencia de datos empiricos seria la principal limitante para la puesta a prueba las
predicciones tedricas (Logue et al. 2011, Grainger y Gilbert 2016). La interrelacién
teoria-datos (induccidn-deduccién) es un requerimiento ineludible para Ia
consolidaciéon de un constructo tedrico (Box 1976, Marquet et al. 2014). Esto ha
demostrado ser un problema persistente en la ecologia en general (Hanski 1999,
Abrams 2001, Arim et al. 2007) y la emergente ecologia de metacomunidades en
particular (Grainger y Gilbert 2016). El presente foco en gradientes estructurales de
redes metacomunitarias, obtenidas a partir de la percepcidon taxén-especifica de un
mismo paisaje (Urban y Keitt 2001), ha surgido como una herramienta poderosa para
la evaluacion de las predicciones tedricas (De Bie et al. 2012, Vanschoenwinkel et al.
2013, Jones et al. 2015, Grainger y Gilbert 2016). Esta tesis intentd avanzar en esta
aproximacion reportando por primera vez la asociacidén entre las diversidades alfa,
beta y gamma con gradientes continuos de estructura en redes metacomunitarias.
Para esto, se utilizd de forma novedosa la percepcién taxdn-dependiente del paisaje
lograndose las siguientes contribuciones: (i) se demostré la existencia de una

asociacion entre la estructura de la red metacomunitaria y la diversidad a escala local,
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inter-local y regional; (ii) se identificé a la densidad de conexiones como la principal
métrica de redes metacomunitarias asociada a las diferencias en diversidad alfa, betay
gamma entre taxa; y (iii) se encontré que el efecto de la estructura de la red
metacomunitaria sobre la diversidad interactia significativamente con el tamafio
corporal medio de los taxa, determinando una fuerte asociacion en los taxa de menor
tamafio corporal pero ausencia de efectos significativos entre los érdenes de mayor

tamano.

vii.i Contribucidn al avance empirico

Los trabajos empiricos que han sustentado la existencia de un efecto de la
estructura de las redes metacomunitarias sobre los patrones de diversidad, se han
basado en gradientes estructurales tedricos idealizados (Economo y Keitt 2008, 2010,
Carrara et al. 2012, Borthagaray et al. 2014a, Arim et al. 2016, Bertuzzo et al. 2016,
Mougi y Kondoh 2016). Tipicamente se han considerado contrastes dicotdmicos entre
redes espaciales aleatorias (e.g. Mougi y Kondoh 2016), dendriticas (Seymour y
Altermatt 2014, Seymour et al. 2015) o en lattice (Carrara et al. 2012). Estos estudios
han significado avances notables demostrando que una misma cantidad de parches,
con iguales condiciones locales, pueden albergar patrones de diversidad muy
contrastantes solamente por su ubicacién relativa en el espacio (Economo y Keitt 2008,
2010, Borthagaray et al 2012, 2014a). No obstante, no se han logrado analizar
gradientes de estructura de redes metacomunitarias que permitan cuantificar el
patron de asociacidn entre esta estructura del paisaje y la diversidad que alberga.

Asimismo, se ha avanzado poco en la identificacién de la importancia relativa de los
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distintos atributos de las redes metacomunitarias que afectarian la diversidad
bioldgica. Sumado a esto, es posible que los gradientes estructurales reales difieran de
las estructuras espaciales idealizadas que han sido consideradas en los abordes
tedricos y experimentales (Urban y Keitt 2001, Carrara et al. 2012, Borthagaray et al.
2014a, 2015b). La utilizacion de la percepcidn taxén-especifica permite superar estas
tres limitantes, reflejando variaciones reales y no dicotdmicas en la estructura de las
redes metacomunitarias, no basadas en decisiones hechas por parte de los
investigadores sobre las estructuras relevantes a considerar. En este sentido, es
importante resaltar que las configuraciones de paisaje obtenidas por medio de
algoritmos como “random fields” (Borthagaray et al. 2015b), o las tipicamente
consideradas estrella, dendritica, cadena o redes aleatorias (Economo y Keitt 2008,
2010, Carrara et al. 2012, Seymour et al. 2015, Arim et al. 2016), pueden diferir
significativamente de los gradientes estructurales que existen en metacomunidades
reales (Borthagaray et al. 2014a). En este sentido, los gradientes estructurales
estimados a partir de un Unico sistema natural obtenidos en esta tesis es una

contribucién en si misma.

vii.ii Relacion densidad de conexiones-diversidad

El efecto positivo de la densidad de conexiones en las tres métricas de
diversidad consideradas esta probablemente determinado por su asociacién con las
tasas de dispersion de los taxa (Urban y Keitt 2001, Bodin y Norberg 2007, Estrada y
Bodin 2008). La densidad de conexiones se define como el niumero promedio de

conexiones que un charco presenta con otras comunidades (Urban y Keitt 2001). Cada
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conexién entre un par de charcos indica la potencial existencia de un intercambio de
individuos entre ellos (Leibold et al. 2004, Economo y Keitt 2008, 2010). Asi, a mayor
numero de conexiones, mayor va a ser el flujo de individuos y especies que
potencialmente llegan a la comunidad (Borthagaray et al. 2015a). Modelos que dan
cuenta del efecto espacial de forma implicita (Loreau y Mouquet 1999, Mouquet y
Loreau 2002, 2003, Loreau 2010, Matias et al. 2012, Mougi y Kondoh 2016) o explicita
(Economo y Keitt 2008, 2010, Carrara et al. 2012), consistentemente predicen un
efecto de la dispersidn sobre la diversidad. Explicitamente, la diversidad local seguiria
un patrén en joroba en gradientes de flujo tanto a nivel de la metacomunidad
completa (e.g. Mouquet y Loreau 2002, 2003), como del movimiento relativo de
individuos entre las comunidades locales (Economo y Keitt 2008, 2010). Asimismo, la
diversidad beta deberia disminuir con el flujo de individuos entre comunidades
cualquiera sea su naturaleza (Leibold et al. 2004). En este contexto, los resultados
obtenidos en esta tesis apoyan las principales predicciones tedricas para la diversidad
alfa y gamma. No obstante, a pesar que los abordajes tedricos y los resultados
experimentales (Grainger y Gilbert 2016) consistentemente indican un aumento en la
homogeneizacion con el flujo, se reporta en esta tesis el patréon opuesto (ver también
Vannette y Fukami 2017). Especificamente, a medida que el flujo potencial de
individuos aumenta con la cantidad de conexiones entre comunidades, estas

presentan una mayor diferenciacién y no el efecto homogeneizador esperado.

El aumento en la diversidad beta a mayores niveles de dispersiéon podria estar
determinado por un aumento tanto en el efecto de prioridad entre especie
funcionalmente similares, como por el incremento del arreglo de especies entre

organismos funcionalmente diferentes. El efecto prioridad refiere a cambios en la
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estructura y composicion de especies entre comunidades determinados por el azar en
los tiempos de arribo y reclutamiento (Fukami 2010). Esto puede involucrar especies
con atributos distintos que al establecerse condicionan los reclutamientos
subsiguientes (Fukami y Morin 2003). No obstante, este efecto prioridad es mas
probable cuando especies funcionalmente similares logran dominar y/o excluirse
mutuamente dependiendo del azar en sus tiempos de reclutamiento (Hubbell 2001,
Fukami y Nakajima 2011, Vannette y Fukami 2017). Al aumentar el flujo de individuos
entre comunidades, mas especies logran acceder a cada parche pero el componente
aleatorio en los arribos determina que la composicidon de especies entre comunidades
difiera. Este mecanismo fue recientemente propuesto por Vannette y Fukami (2017)
para explicar patrones similares a los de la presente tesis en estudios experimentales
donde el flujo y la diversidad beta estuvieron positivamente asociados. De forma
complementaria y no excluyente al mecanismo anterior, al aumentar el flujo entre
comunidades podria aumentar la importancia del arreglo de especies (Leibold et al.
2004). Bajos niveles de flujo no permitirian la llegada de especies con los atributos que
estan siendo seleccionados en las comunidades locales. Esto determinaria la
dominancia de las mismas especies con mayores capacidades de dispersidon en las
distintas comunidades locales (Mouquet y Loreau 2002, 2003). Si existe
heterogeneidad ambiental entre parches, al aumentar el flujo aumenta el arreglo de
especies, diferenciandose las comunidades (Leibold et al. 2004, Cadotte y Tucker
2017). A pesar que el aumento en la importancia del arreglo de especies con el flujo
fue planteado desde los articulos fundacionales de la ecologia de metacomunidades
(ver Leibold et al. 2004), su potencial efecto positivo en la diversidad beta no fue

considerado.
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Consecuentemente, el presente reporte de una asociacidon positiva entre
métricas asociadas al flujo de individuos y la diversidad beta es particularmente
importante. La forma en que han sido analizados los modelos tedricos y en que se han
implementado los abordajes experimentales no han permitido evidenciar este patrén
(Grainger y Gilbert 2016, Vannette y Fukami 2017). Este resultado es importante ya
gue el modo en que los modelos y experimentos son implementados resalta el efecto
homogeneizador de la migraciéon (Grainger y Gilbert 2016) por encima de su rol
potencial en la diferenciacidon de las comunidades (Leibold et al. 2004, Borthagaray et
al. 2015a, Vannette y Fukami 2017). Usualmente, los disefios experimentales
consideran parches homogéneos e igual composicion inicial de especies, sin incluir
ademas las diferencias en las capacidades de dispersidn entre las especies (Logue et al
2011, Grainger y Gilbert 2016). Esto dificulta la deteccion de mecanismos
metacomunitarios importantes basados en estas diferencias (Grainger y Gilbert 2016).
En efecto, el patréon reportado en este trabajo para la diversidad beta puede originarse
a partir de diferencias en las tasas de dispersion entre los taxa. Cuando la dispersién
promedio es reducida debido a bajos niveles de conectividad metacomunitaria (i.e.
bajos valores de densidad de conexiones), las especies con mayores tasas de
dispersion relativa pueden colonizar varios parches generando una baja diversidad
beta (Vellend et al. 2014). A medida que la metacomunidad se torna mas conectada, el
incremento en la magnitud del arreglo de especies puede determinar una
diferenciacién entre comunidades locales (Vellend et al. 2014, Vannette y Fukami
2017). Sin embargo, si la tasa de dispersiéon promedio es muy alta puede generar el
efecto homogeneizador esperado sobre las comunidades (Leibold et al. 2004). Esto

sugiere que la diversidad beta también presentaria un patrén en joroba en el gradiente
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de dispersion, de la misma forma que ha sido propuesto para la diversidad alfa
(Leibold et al. 2004). Sin dudas, este es un aspecto en donde mas analisis tedricos y
empiricos son requeridos. Mas si consideramos que la diversidad beta es uno de los
mas importantes determinantes de la diversidad a nivel del paisaje (Chase y Leibold

2002, Leibold y Chase 2018).

Con respecto a la densidad de conexiones como métrica asociada
consistentemente con los patrones de diversidad, su buen desempefio en relacién a
métricas estructurales alternativas puede estar relacionado a su capacidad de
representar la estructura de la red metacomunitaria a escala tanto local como regional
(Janssen et al. 2006). A escala local, la densidad de conexiones representa el nimero
promedio de comunidades con las que se intercambian individuos. Como tal, est3
asociada al conjunto de propiedades de los nodos vinculadas a su centralidad o
aislamiento en el paisaje (ej. grado, intermediacidn, cercania), la modularidad de la red
y roles topoldgicos de los parches (Borthagaray, et al. 2014, Borthagaray, et al. 2015),
o el coeficiente de agrupamiento (Minor y Urban 2008). A escala de la red, la densidad
de conexiones refleja el nivel de interconexion de todo el sistema (Janssen et al. 2006,
Bodin y Norberg 2007, Estrada y Bodin 2008). Métricas como el didmetro y largo
caracteristico de la red, conectividad o el nimero de componentes estan también
asociados a la densidad de conexiones. Congruentemente, la densidad de conexiones
mostré una alta correlaciéon (mayor a 0,5) con otras métricas de estructuras de red (ver
material suplementario: Figura SM 1). De esta forma tanto a escala local como regional
la densidad de links es esperable que afecte directamente a la diversidad del sistema.
No obstante, esta métrica también tiene la capacidad de representar a un conjunto

amplio de atributos estructurales de las redes, las cuales podrian ser las que estén
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afectando directamente a la diversidad (Minor y Urban 2008). El buen desempefiio de
la métrica se explicaria asi tanto por su vinculo directo con la dispersién, como por
representar una variable proxy de otras variables estructurales que también la
determinan. Un aspecto importante a analizar es el de otras métricas de estructura de
red metacomunitaria que se esperaba tuvieran un efecto sobre la biodiversidad, pero
no lo tuvieron. Ademds de métricas asociadas con la conectividad del paisaje (e.g.
densidad de conexiones), se consideraron métricas relacionadas con la accesibilidad
(didmetro y largo caracteristico) y fragmentacién (modularidad y numero de
componentes). Ninguna de estas métricas fue seleccionada en los modelos finales.
Esto es particularmente interesante en relacion a la modularidad, la cual es una
medida de la fragmentacion del paisaje que ha sido repetidamente relacionada con la
biodiversidad (Borthagaray et al. 2014a, Haddad et al. 2015, Economo et al. 2015,
Nogales et al. 2016). Esta discrepancia puede estar relacionada a tres aspectos
metodoldgicos. Primero, la modularidad, el largo caracteristico y el diametro no
pueden ser estimados en redes fragmentadas, por lo que las tres métricas se estiman a
partir del componente mas grande de la red (Urban y Keitt 2001). Si bien esto puede
sugerir que la utilizacién de estas métricas produce una caracterizacion la estructura
de la red inadecuada, solo las redes asociadas a tres taxa presentaban algun grado de
fragmentacion. Segundo, la red metacomunitaria compuesta de 50 nodos podria
presentar bajo poder estadistico para la deteccidon de la modularidad (Olesen et al.
2007). No obstante, si bien la deteccién de una modularidad significativa puede estar
comprometida por el tamafio de la red, la existencia de gradientes en la magnitud de
la modularidad puede ser de todas formas detectada y relacionada con la diversidad

del sistema (Canavero et al. 2009, 2014). Por ultimo, los pequeios rangos de valores
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observados en el sistema asociados a estas tres métricas, podrian estar limitando el
poder asociado a cada una de ellas. Esto indicaria que no es la importancia de estas
métricas la que estd puesta en duda a nivel general, sino su capacidad de determinar

diferencias entre taxa en el sistema de estudio aqui considerado.

Las interacciones estadisticas usualmente aportan gran cantidad de
informacidn bioldgica la cual no es posible obtener teniendo en cuenta Unicamente los
efectos simples de cada variable (Underwood 1997). La interaccién detectada entre la
densidad de conexiones y el tamafio corporal en este estudio da cuenta de ello. Si bien
los efectos de la densidad de conexiones sobre la diversidad fueron siempre
significativos, su interaccion con el tamano corporal produce una asociacidon que
cambia desde la independencia para los taxa con mayor tamafio corporal, a positiva
para los érdenes mas pequenos (Figura 6). Notablemente, un estudio previo realizado
en el mismo sistema mostré que el aislamiento de las comunidades locales es un
consistente determinante de su biodiversidad, pero solo en los taxa de mayor tamafio
corporal (Borthagaray et al. 2015b). Este resultado implica una diferencia interesante
sobre el efecto que tiene la estructura de la red metacomunitaria en el ensamblaje de
las comunidades. El aislamiento de una comunidad afecta principalmente a Ia
diversidad en érdenes de mayor tamano corporal, pero es la conectividad de toda la
red metacomunitaria la que determina la diversidad de los taxa mas pequefos.
Probablemente, las metapoblaciones de organismos grandes son particularmente
afectadas por el flujo de individuos hacia el parche, lo cual estd relacionado con

métricas de aislamiento (Estrada y Bodin 2008, Brown et al. 2011, Altermatt et al.
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2013, Arim et al. 2016). Por otro lado, la diversidad de los organismos mas chicos
dependeria del flujo entre todas las comunidades. En este punto, es importante
resaltar que es posible observar un importante gradiente de aislamiento entre
comunidades locales para un mismo valor de densidad de conexiones (Bodin y Norberg
2007; Economo y Keitt 2010). Esta diferencia es esencial para entender el efecto que
tiene la densidad de conexiones reportada en este trabajo para los organismos
pequeiios pero no para las especies de mayor tamafio. Los organismos mas chicos son
vulnerables a las condiciones locales (Borthagaray et al. 2012, 2014a, Borthagaray et
al. 2015a). En este caso, el flujo de individuos puede proveer los “bloques de
construccion” para que las condiciones locales actuen sobre la estructura de la
diversidad comunitaria (Shipley 2010). En un sistema que presenta variaciones en las
condiciones locales (i.e. filtros e interacciones bioldgicas) entre afios (Pifieiro-Guerra et
al. 2014), la disponibilidad de especies puede ser un determinante importante de la

diversidad comunitaria (Shipley 2010).

En resumen, el efecto de la conectividad sobre la biodiversidad puede ser un
tema de cantidad de flujo poblacional para grandes organismos que permita la
viabilidad a nivel metapoblacional. No obstante, para los organismos mas pequefios
puede ser un tema de calidad al determinar la llegada de especies del pool regional
hacia comunidades con filtros locales que cambian en el tiempo y espacio (Cadotte y
Tucker 2017). En este contexto, los estudios metacomunitarios tedéricos y empiricos
deberan considerar los cambios en los mecanismos dominantes al cambiar los

atributos de las especies, en particular su tamafio corporal.
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XIX. CONCLUSIONES GENERALES

1) El abordaje propuesto en la presente tesis permitio detectar un efecto significativo
de la estructura del paisaje sobre los patrones de biodiversidad del sistema de
estudio. En este sentido, la presente contribucién se suma a una creciente evidencia
empirica sobre la importancia de los procesos a nivel metacomunitario en general y la
estructura de la red metacomunitaria en particular, como determinantes de los
patrones de biodiversidad en un nivel comparable o superior a los reportados para

procesos locales.

2) En el presente trabajo se logro, por primera vez, analizar la asociacién entre
diversidad y estructura de redes metacomunitarias reales cubriendo un gradiente
estructural de redes. La obtencién de estos gradientes estructurales permitieron
superar limitaciones de trabajos previos, en donde tipicamente se han considerado
estructuras metacomunitarias que no necesariamente reflejan gradientes reales o que

se limitaron a escenarios dicotomicos.

3) La diversidad beta del sistema aumenté con el nivel de dispersion entre
comunidades. Este resultado resalta la importancia de la interaccion entre teoria y
datos para el desarrollo de una ciencia sana (Box 1976, Marquet et al. 2014). Los
modelos tedricos solo han predicho un aumento de la similitud al aumentar el flujo
entre comunidades (Logue et al. 2011). La implementaciéon de los estudios
experimentales, e incluso de simulacion, han sido guiados por la concepcion tedrica de

los modelos originales. Consecuentemente, se han comenzado los experimentos con
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comunidades que o cuentan con todas las especies de la metacomunidad o con una
Unica especie. Al introducir flujo entre comunidades a este sistema se fuerza a detectar
un efecto de homogeneizacion. No es de sorprender que el Unico resultado que
consistentemente sustenta las predicciones tedricas es la asociaciéon negativa entre
flujo y diversidad beta (Grainger y Gilbert 2016). Es en este contexto que los resultados
de esta tesis, sumados a recientes reportes (Vannette y Fukami 2017), indican que la
diversidad estaria influenciada por mecanismos metacomunitarios poco considerados
hasta el momento. Futuros trabajos de campo y experimentales deberdn prestar
mayor atencién a mecanismos como el efecto prioridad (Fukami 2010) o el aumento

en el arreglo de especies con la dispersion (Leibold et al. 2004).

4) Los taxa que conforman una misma metacomunidad tendrian percepciones
cualitativamente diferentes del mismo, lo cual estaria asociado a sus atributos
bioldgicos (i.e. tamafo corporal). Esta es la primera vez que se reporta la interaccién
entre la estructura de la red metacomunitaria que determina la diversidad de cada
taxén y sus tamafos corporales. Asi, la diversidad de organismos de distinto tamano
estd determinada por diferentes procesos que operan a diferentes escalas, a pesar de
estar interactuando y formando parte de una misma metacomunidad. Considerar este
aspecto resulta importante tanto para el avance tedrico de la ecologia como para la
implementacién de estrategias de manejo enfocadas en la conservacién de la

diversidad.

42



X. PERSPECTIVAS

1) Incorporar modificaciones al método de estimacion de redes que capturen de
forma mas realista el efecto del paisaje y cuenten con sustento estadistico. El
método utilizado ha sido suficientemente bueno como para detectar el efecto de la
estructura del paisaje sobre los patrones de diversidad (Borthagaray et al. 2015b). No
obstante, es una aproximacién que podria ser mejorada tanto en los mecanismos que
es capaz de incorporar como en la robustez estadistica de los patrones reportados
(Gotelli y Graves 1996). El modelo utilizado asume una funciéon de conexién entre
parches dicotdémica: parches mas préximos a una distancia umbral estan conectados.
Sin embargo, es bien sabido que el flujo de individuos y/o la probabilidad de conexidn
entre parches podria ser una funcién continua de la distancia entre parches (Economo
y Keitt 2010). Por el otro, la confianza en la red metacomunitaria estimada seria mucho
mayor si es posible demostrar que difiere significativamente de lo esperado por azar.
Es decir, que en ausencia de una conexion paisaje-diversidad, esta red no es

significativa y que lo opuesto también sea cierto (Gotelli y Graves 1996).

2) Ampliar este estudio a sistemas que presenten una mayor diversidad taxondmica,
y que contemplen mayores rangos de estructura de redes. Si bien el sistema de
estudio es particularmente diverso (Arim et al. 2011), solo 11 érdenes presentaron
niveles de riqueza y ocurrencia en el paisaje como para ser considerados. Asimismo, se
trata de un sistema con un nivel de conectividad relativamente alto y en donde varias
métricas de estructura de red presentaron pocas diferencias entre drdenes. El andlisis

de otros sistemas, con estructuras espaciales contrastantes permitiria avanzar en el
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potencial papel de otros componentes de las redes metacomunitarias sobre los

patrones de diversidad.

3) Proponer y formalizar mecanismos que den cuenta del aumento en diversidad
beta con la dispersion. Para esto se podrian utilizar los modelos tedricos fundacionales
de la ecologia de metacomunitadades (Mouquet y Loreau 2002, 2003). Estos modelos
incorporan todos los componentes de heterogeneidad en condiciones locales vy
atributos de las especies como para replicar los mecanismos propuestos en la presente
tesis y por otros autores (Vannette y Fukami 2017). Notablemente, estos modelos
fueron pobremente utilizados en relacién a la gama de mecanismos que pueden
representar. Asimismo, modelos de loteria neutrales o con seleccion de atributos
podrian capturar paisajes complejos y amplios gradientes de estructura y diversidad de

atributos.
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XIl. MATERIAL SUPLEMENTARIO

Material Suplementario, Tabla MS1 Valores de las variables ambientales medidas en cada
charco.

Charco Biomasa vegetal Riquezade Area Profundidad Volumen Heterogeneidad Forma

promedio (g/su)  plantas (m2?) media (cm) (m3) (n° cortes)

2 2,7 8 13 6,3 82,6 0 4,2

6 2,9 13 4477 10,8 48191,1 2 2,5

8 2,0 8 576 14,4 8292,3 2 1,1
10 5,7 12 2001 11,8 23614,1 1 1,1
11 5,6 13 65 7,1 457,5 1 1,1
25 1,1 11 153 14,5 2211,4 1 1,1
30 1,6 4 97 9,3 901,5 1 1,4
40 2,0 15 1003 10,0 9977,8 2 1,8
41 2,9 12 377 12,1 4577,7 2 1,9
43 2,7 10 103 10,7 1104,0 1 1,6
44 0,4 9 104 6,7 694,3 2 1,3
47 1,0 6 55 8,6 476,5 1 1,2
49 3,6 7 148 11,3 1670,0 2 3,9
51 4,6 14 8426 8,3 69617,0 2 1,2
55 3,8 9 1963 15,1 29550,6 1 1,0
56 5,1 12 1963 12,2 23856,5 1 1,0
66 2,0 11 104 5,9 613,7 2 15
222 3,7 8 66378 22,2 1471384,5 0 1,1

57



Material Suplementario, Tabla MS2 Lista de los 6rdenes de animales que componen la
metacomunidad de charcos temporales y su tamafio corporal medio y dieta asociada. En este
trabajo se consideraron Unicamente aquellos érdenes acudticos que tuvieran al menos tres

especies (marcados con *).

Tamaiio
Taxa Riqueza Abundancia corporal Dieta
medio
Amphipoda 1 275 7.2 H
Anura* 4 641 158 H
Araneae 15 20 12.8 C
Basommatophora* 6 565 21.6 H
Calanoida 1 58 0.01 F
Characiformes 1 1 1992 C
Bivalvia 2 15 23 F
Hirudinea* 9 261 9.8 C
Hydrozoa 1 8 0.05 C
Oligochaeta 4 826 1.2 H
Ostracoda 2 324 2.2 H
Clitellata 1 60 14 H
Coleoptera* 67 1664 13.3 C,O,H
Collembola 2 6 0.2 D
Cyclopoida 1 20 0.1 H
Cyprinodontiformes* 4 1074 223 C
Decapoda 1 35 292 H
Diplostraca 3 17 0.8 F
Diptera* 40 193 1.9 C,O,H,D
Entomobriomorfa 1 1 0.2 D
Ephemeroptera* 5 286 11 H, D
Hemiptera* 17 91 13 C,O,H
Hymenoptera 9 20 89 C,OH
Isopoda 2 7 19.3 D
Lepidoptera* 3 5 81 H
Mesogastropoda 1 20 429.3 H
Odonata* 4 31 30.8 C
Orthoptera 4 4 26 H
Nematoda 1 93 0.02 NaN
Acari 9 62 0.7 D
Trichoptera* 4 87 14 H, D
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Modularidad 0 0.11 0.06 0.26 0.15 08
06
n° componentes 008 0 023 033
F 04
Densidad de links 028 033 02
0
Largo caracteristico 03 02
L 04
Diametro 034

0.6

Coeficiente de
agrupamiento 0.44

08

Material Suplementario, Figura MS1 Valores de correlacion de Pearson entre métricas de
estructura de red metacomunitaria que representan la conectividad (densidad de
conexiones distancia de conexién umbral), grado de fragmentacién (modularidad y nimero
de componentes) y alcance (diametro, largo caracteristico y coeficiente de agrupamiento).
Densidad de conexiones (valor de centralidad de grado promedio) estd altamente
correlacionada con la distancia de conexién umbral. Largo caracteristico estd asociado con

diametro y coeficiente de agrupamiento.
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Material suplementario, Tabla MS2. Resultados de la seleccion de modelos para los
determinantes de la diversidad alfa, beta y gamma. Los cinco modelos con los valores
de AIC mads bajos son presentados. Para cada métrica de diversidad, el mejor modelo
consistentemente incluyd la densidad de conexiones y su interaccién con la tamafio

corporal medio de los taxa.
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