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Resumen

A partir de la sintesis conceptual de la Ecologia de Metacomunidades se ha cambiado
el foco de la teoria ecoldgica desde lo local a lo metacomunitario, identificando al flujo
de individuos entre comunidades locales como un importante determinante de la
estructura de las comunidades. Tipicamente el foco en metacomunidades ha estado en
los patrones de diversidad taxondmica, donde se predice una relacién en joroba entre
la riqueza y el flujo de individuos. Notablemente, el efecto del flujo sobre otros atributos
comunitarios, como los patrones de co-ocurrencia de especies ha sido pobremente
considerado. Estos patrones, particularmente, el anidamiento, la modularidad y en
damero han sido identificado en una amplia variedad de sistemas biolégicos,
reconociéndose como atributos claves en la estabilidad de las comunidades.
Recientemente, se ha propuesto que la misma respuesta en joroba evidenciada para
la riqueza taxondmica debiera observarse en los patrones de co-ocurrencia en un
gradiente completo de flujo de individuos, o de aislamiento-centralidad de las
comunidades. En este contexto, la presente tesis se propuso evaluar la importancia
relativa del aislamiento de las comunidades y las condiciones locales como
determinantes de los patrones de co-ocurrencia dentro de las comunidades. Se
determinaron los patrones de co-ocurrencia de invertebrados acuaticos de charcos
temporales que conforman una metacomunidad (Rocha, Uruguay). En esta tesis se
avanzo en el disefio de nuevos métodos para la deteccion y validacién estadistica de
redes metacomunitarias. Esto permitié identificar redes metacomunitarias significativas
para los tres patrones de co-ocurrencia aqui considerados y un efecto significativo del
aislamiento sobre los mismos. Consistentemente se identific6 una variable de
aislamiento—intermediacion—y una variable local como determinantes de la
estructuracion analizada. Sin embargo, los patrones encontrados no son
adecuadamente sustentados por la conceptualizacion de una respuesta en joroba. Por
un lado, la estructuracion en términos de co-ocurrencia no puede ser resumida en un
solo eje como si la riqueza taxondmica. Por otro lado, los distintos patrones estuvieron
asociados a distintas escalas espaciales y siempre fueron afectados por las condiciones
locales. Estos resultados sugieren que al menos una dimensién mas deberia ser tenida
en cuenta en el modelo conceptual de metacomunidades, aqui sustentada por el efecto
de las condiciones locales sobre los tres patrones considerados. Esta propuesta apunté
al analisis de una hipaotesis actual del marco tedrico desarrollando nuevos meétodos para
su abordaje. De esta forma, se ha intentado superar limitantes histéricas avanzando
mas alla de la dimensidon conceptual de la Teoria de Metacomunidades enraizandola

con datos empiricos relevantes.
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Marco teérico

La comprension de los patrones de biodiversidad y los mecanismos que la
determinan constituye un objetivo clave en Ecologia (Chesson 2000, Loreau 2010).
Durante el siglo XX, se han postulado diversas teorias y abordajes metodologicos que
intentan dar cuenta de los procesos subyacentes a la coexistencia de especies (Mac
Arthur y Wilson 1967, Diamond 1975, Chesson 2000, Hubbell 2001), mas alla de las
condiciones ambientales, histéricamente consideradas (Briand 1983, Wright 1983,
Lawton 1999, Yachi y Loreau 1999, Arim y Jaksic 2005, Morin 2011). Muchos de estos
abordajes se han centrado en procesos a escalas biogeograficas o de paisaje (Losos y
Ricklefs 2009), identificando tempranamente al flujo de individuos como un potencial
determinante de la coexistencia de especies, riqueza y recambio temporal (MacArthur y
Wilson 1967, Levins 1969, Levins y Culver 1971, Shmida y Wilson 1985, Patterson y
Atmar 1986, Hubbell 2001). La vision dominante en este contexto fue de un pool de
especies (e.g.: continente) desde el cual llegan propagulos a las comunidades. Sin
embargo, solo en los ultimos anos se identifico la dispersion entre las comunidades
como un proceso que podria dominar el ensamblaje de especies en la comunidad
(Hubbell 2001, Leibold et al. 2004, Holyoak et al. 2005, Logue et al. 2011). En este
contexto, la Teoria de Metacomunidades se ha ido consolidando en una posicion central
en el campo de la Ecologia de Comunidades, cambiando esta concepcién abstracta de
un pool regional de especies al analisis explicito del efecto del flujo de individuos entre
comunidades (Leibold et al. 2004, Holyoak et al. 2005, Leibold y Chase 2018). A partir
del enfoque en metacomunidades se ha logrado reconciliar teorias fundamentales en
ecologia como la de nicho y neutral (Mouquet y Loreau 2003, Gravel et al. 2006), se ha
integrado el efecto de los procesos locales con los regionales (Cadotte 2006), captando
los procesos que dan cuenta de los patrones de biodiversidad a diferentes escalas
(Cadotte 2006, Chase y Bengtsson 2010, Zarnetske et al. 2017).

El concepto de metacomunidad puede considerarse como una extensién natural
del concepto de metapoblaciones acufiado por Levins (Hanski y Gilpin 1991, Leibold et
al. 2004, Loreau 2010), ampliado al conjunto de especies que coexisten en una escala
espacial y temporal determinada. Por lo tanto, es posible definir una metacomunidad
como un conjunto de comunidades (denominadas comunidades locales) que estan
conectadas a través de la dispersion de individuos de multiples especies potencialmente
interactuantes (Hanski y Gilpin 1991). Esta definicion postula que existen al menos dos
niveles de organizacion, local y regional, en los cuales se asocian los distintos

mecanismos que dan cuenta del ensamblaje comunitario. Los mecanismos locales



refieren a procesos que ocurren dentro de las comunidades, determinados por las
variables ambientales locales y las interacciones inter-especificas (competencia,
depredacién, mutualismo, facilitacién). Por otro lado, los mecanismos regionales, o
metacomunitarios, refieren a las caracteristicas y conectividad del paisaje y a la

dispersién de individuos entre las comunidades (Cottenie et al. 2003, Cottenie 2005).

El escenario metacomunitario ha desafiado visiones asentadas en Ecologia
como la relacién complejidad-estabilidad (Mougi y Kondoh 2016), el papel de los
atributos en la coexistencia de especies (Hubell 2001), los determinantes de la
estabilidad y estructura de las redes troficas (Gravel et al. 2011, Calcagno et al. 2011,
Arim et al. 2015) y el papel de los procesos locales como principal determinante de la

estructura comunitaria (Logue et al. 2011, Borthagaray et al. 2015a, b).

Mecanismos metacomunitarios del ensamblaje de especies

Un importante mérito de la Teoria de Metacomunidades fue sintetizar en cuatro
paradigmas, no exhaustivos ni excluyentes, los principales mecanismos subyacentes a
la coexistencia de especies en un marco metacomunitario: i) el arreglo de especies, ii)
el efecto de masa, iii) la dinamica de parches y iv) mecanismos neutrales (Leibold et al.
2004, Holyoak et al. 2005, Logue et al. 2011, Leibold y Chase 2018). Desde un punto
de vista abstracto, estos representan un gradiente que va desde mecanismos basados
en modelos de nicho a mecanismos estocasticos, dominando la seleccién de especies
en uno de los extremos del continuo y las dindamicas neutrales en el otro extremo (Tilman
2004, Gravel et al. 2006, Adler et al. 2007, Matthews y Whittaker 2014, Loranger et al.
2018). En el arreglo de especies existe una concordancia 6ptima de los atributos de
las especies a las condiciones locales. Si las comunidades locales difieren en sus
caracteristicas ambientales, diferentes especies se seleccionan de acuerdo a la
optimizacién de la relacion ambiente-desempefio (Mouquet y Loreau 2002, 2003,
Leibold et al. 2004). Bajo este escenario, se promueve la coexistencia de especies a lo
largo del paisaje. A medida que aumenta el flujo de individuos entre comunidades, la
coexistencia de especies comienza a ser posible también a escala local dando lugar al
paradigma de efecto de masas (Leibold et al. 2004, Borthagaray et al. 2015a). En el
mecanismo de efecto de masas, de forma similar al anterior, hay comunidades que
seleccionan diferentes atributos de las especies, pero debido a los altos niveles de
dispersion, es posible encontrar especies aun en ambientes donde las condiciones son
sub-6ptimas. Esto conlleva a una dinamica de fuente-sumidero en la metacomunidad
(Mouquet y Loreau 2003, Leibold et al. 2004), en donde existen flujos de individuos

desde poblaciones de ambientes mas favorables (poblaciones fuente) hacia



poblaciones de ambientes donde el desempefio es relativamente negativo (poblaciones
sumidero) (Shmida y Wilson 1985, Hanski 1998). El paradigma de dinamica de
parches se basa en un compromiso entre los atributos de las especies, particularmente
entre la capacidad de dispersion y la competencia (Leibold et al. 2004, Logue et al. 2011,
Borthagaray et al. 2015a). Esto conduce a un mecanismo en donde la coexistencia es
posible cuando algunas especies exhiben una ventaja de dispersidén, mientras que otras
se adaptan mejor a las condiciones locales (Leibold et al. 2004, Holyoak et al. 2005),
i.e.: dos especies coexisten si la inferior en términos de competencia presenta como
ventaja una mayor capacidad de dispersion que le permite acceder a los distintos
ambientes y de este modo persistir a lo largo del paisaje (Borthagaray et al. 2015a).
Finalmente, bajo un escenario de neutralidad, la coexistencia de especies es
independiente de sus atributos (las especies son equivalentes en términos de
desempefio en los distintos ambientes), cobrando importancia procesos de migracién y
especiacion a escala local (Hubbell 2001, Rosindell et al. 2011). La dinamica de las

metacomunidades neutrales se rige por la deriva ecoldgica (Vellend 2010).

En general, estos mecanismos se basan en modelos clasicos descriptos en el
marco de la ecologia de comunidades y que han sido ajustados en el contexto de
metacomunidades (Brown et al. 2017), donde el flujo de individuos tiene un rol
fundamental. La intensidad de la dispersién de los individuos entre las comunidades
que conforman una metacomunidad puede determinar la prevalencia de algunos
mecanismos sobre otros (Mouquet y Loreau 2003, Leibold et al. 2004, Chase 2005,
Holyoak et al. 2005, Borthagaray et al. 2015b). Especificamente, cuando el flujo es bajo
pero suficiente para permitir la colonizacion de especies con buenos atributos para las
condiciones locales, dominan los mecanismos asociados al ensamblaje mediado por
atributos (dinamica de parches y el “arreglo de especies”). A medida que el flujo
aumenta, el efecto de masa se vuelve mas importante, incrementandose el papel de las
dinamicas neutrales (independencia atributos-éxito), que tienden a dominar cuando el
elevado flujo contrarresta la seleccion local basada en atributos (Leibold et al. 2004,
Holyoak et al. 2005, Borthagaray et al. 2015a). No obstante, debe tenerse en cuenta
gue se tratan de mecanismos no excluyentes y simplificaciones abstractas del continuo
que representan las metacomunidades mas complejas y biolégicamente realistas
(Logue et al. 2011). En esta linea, las diferencias en atributos y percepciones del paisaje
que experimentan las distintas especies que coexisten en una metacomunidad
(Borthagaray et al. 2015b), probablemente involucren distintos mecanismos operando
en la dinamica global de la metacomunidad (Mouquet y Loreau 2002, Borthagaray et al.

2015b, Shoemaker y Melbourne 2016). Recientemente, se ha destacado que la sobre-



interpretacion de los cuatro mecanismos metacomunitarios, su consideracidon como
procesos excluyentes y la falta de reconocimiento de que no abarcan todo el espectro
de mecanismos posibles, ha determinado una errénea conceptualizacion de la teoria de
metacomunidades (Shoemaker & Melbourne 2016, Brown et al. 2017; Leibold y Chase
2018). Sin embargo, estos cuatro escenarios metacomunitarios estan consolidados en
el marco representado puntos de referencia, complementarios y no excluyentes para la
comprension de los sistemas naturales. De hecho, de la sintesis actual de la teoria de
metacomunidades se desprenden predicciones explicitas acerca del efecto del flujo de
individuos sobre los patrones de coexistencia (Loreau & Mouquet 1999, Mouquet &
Loreau 2003, Vanschoenwinkel et al. 2007, Heino et al. 2015, Grainger & Gilbert 2016,
Shoemaker & Melbourne 2016).

Estudios recientes muestran que gradientes de flujo de individuos pueden
determinar una tendencia positiva o en joroba en la diversidad local, una disminucion en
la diversidad beta y tendencias en la diversidad gamma determinadas por el balance
entre las tendencias relativas en la diversidad alfa y beta (Mouquet y Loreau 2003,
Vanschoenwinkel et al. 2007, Matias et al. 2013, Borthagaray et al. 2015b). Estas
tendencias en los patrones de diversidad pueden relacionarse con cambios en otras
caracteristicas de la estructura comunitaria. Por ejemplo, la estructura de las redes
metacomunitarias interactua con la estructura y estabilidad de las redes ecoldgicas,
como las redes tréficas (e.g.: Arim et al. 2015, Mougi y Kondoh 2016, Mougi 2018) y las
redes mutualistas (Fortuna y Bascompte 2006, Revilla et al. 2015). De manera similar,
la estructura de tamafios corporales de las comunidades locales estd determinada por
su grado de aislamiento (Borthagaray et al. 2012). En conjunto, estos trabajos identifican
consistentemente a la red metacomunitaria como un importante determinante de la
estructura de las comunidades locales (Cadotte 2006, Economo y Keitt 2010, Chisholm
et al. 2011, Carrara et al. 2012, Borthagaray et al. 2012, Altermatt 2013, Borthagaray et
al. 2014b, 2015b, Grainger y Gilbert 2016, Hill et al. 2017). Sin embargo, el analisis
explicito del efecto del flujo de individuos sobre la estructura de co-ocurrencia de
especies—patron ampliamente reportado en ecologia—ha sido pobremente

considerado hasta la fecha (Carranza et al. 2010, Bender et al. 2017).

Patrones de co-ocurrencia

La estructura de co-ocurrencia describe la tendencia de las especies a
observarse o no en el mismo sistema a partir de sus incidencias en el espacio o tiempo
(Patterson y Atmar 1986, Stone y Roberts 1990, Ulrich y Gotelli 2007a, Bodin y Norberg

2007, Dale y Fortin 2010). Estas estructuras son tipicamente inferidas a partir de redes



de incidencia de especies, las cuales difieren de patrones aleatorios. Los patrones de
co-ocurrencia principalmente identificados a parir de estas redes son: el anidamiento,
patrones de segregacion (patron tipo damero o co-ocurrencia negativa), y la

modularidad (Figura 1).

El patron de anidamiento de comunidades implica que los ambientes con
menor riqueza de especies tienden a ser subconjuntos de las especies presentes en los
sitios de mayor riqueza (Darlington 1957, Patterson y Atmar 1986, Atmar y Patterson
1993, Ulrich y Gotelli 2007a, Ulrich et al. 2009). El concepto de anidamiento se origin6
en un contexto biogeografico de la ocurrencia de especies en islas (Darlington 1957), y
se torné popular entre los ecélogos a partir de los trabajos de Patterson y Atmar (1986,
1993). En este sentido ha sido reconocido tempranamente el rol del aislamiento y las
diferentes capacidades de dispersion de las especies como determinantes de patrones
anidados (Darlington 1957, Patterson y Atmar 1986, Cutler 1991, Lomolino 1996). En
un uso mas extendido del concepto, haciendo referencia a comunidades vy
metacomunidades anidadas, también se asocia a los mecanismos previamente
convocados. Otros mecanismos vinculados a gradientes ambientales, diferencia en
tamafio de habitat y otras diferencias en los atributos de las especies (requisitos de area,
abundancia y la tolerancia a los factores abidticos) han sido igualmente inferidos a partir
de estructuras anidadas (Hylander et al. 2005, Higgins et al. 2006, Ulrich et al. 2009,
Ulrich y Almeida-Neto 2012). Las redes anidadas tienen la particularidad de presentar
un nucleo cohesivo en donde se pueden identificar un subrgrupo de especies presentes
en todos los ambientes. Esta propiedad introduce redundancia funcional y la posibilidad
de rutas alternativas para la persistencia del sistema si alguna de estas conexiones
desaparece (e.g.: extinciones aleatorias y pérdida de habitat) (Memmott et al. 2004,

Fortuna y Bascompte 2006).

En los patrones de segregacién de especies, tipicamente en damero, los pares
de especies tienden a co-ocurrir con menor frecuencia de lo esperado por azar (Stone
y Roberts 1990, Ulrich y Gotelli 2007a). En el caso de una matriz perfectamente
segregada, muchos pares de especies formaran "tableros de damas" perfectos y nunca
co-ocurriran juntos (Diamond 1975). Esto implica que muchos sitios contendran
combinaciones unicas de especies, estando ausentes consistentemente otras
combinaciones. Los trabajos originales de Diamond (1975), atribuyeron a la exclusion
competitiva (inter-especifica) como el principal mecanismo involucrado en la distribucion
de especies tipica de este patron. Dos 0 mas especies ecoldgicamente similares tienen

distribuciones mutuamente excluyentes pero intercaladas en un archipiélago, cada isla
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admite solo una especie. Actualmente se reconocen mecanismos complementarios que
podrian generar estos patrones de segregacion ampliado a otro tipo de sistemas
biolégicos, como filtros ambientales (Connor y Simberloff 1979, Ulrich y Gotelli 20073,
Ulrich et al. 2017), y procesos historicos o evolutivos (Gotelli et al. 1997, Bloch et al.
2007).

Por ultimo, un patrén modular refiere al grado en que ciertos nodos, ya sean
grupos de individuos, especies o parches de habitat, tienden a presentar mas
interacciones entre si que con otros grupos dentro de la red, conformando de este modo
compartimentos o médulos (Olesen et al. 2007, Dupont y Olesen 2009, Dale y Fortin
2010, Borthagaray et al. 2014b). El grado en que las interacciones entre los nodos se
organizan en médulos se denomina modularidad (Newman y Grivan 2004). En las redes
de incidencia se generan modulos en la medida que ciertas especies se observan mas
frecuentemente en algunos sitios que en otros, o co-ocurriendo con algunas especies
mas que con otras (Thébault 2013, Borthagaray et al. 2014a, b). La detecciéon de
modularidad en una red de co-ocurrencia puede reflejar el efecto de diferentes filtros
ambientales y sus regimenes de seleccion divergentes (Pimm & Lawton 1980). La
modularidad fue propuesta como una importante métrica de redes ecoldgicas a partir de
los trabajos pioneros de May, en donde fue identificado su rol como determinante de la
estabilidad (May 1972). Especificamente, en una estructura modular los impactos de
una perturbacién son retenidos dentro de un solo mdédulo y consecuentemente se
minimizan hacia el resto del sistema (May 1972, 1973, Levin y Harvey 2000, Krause et
al. 2003, Teng y McCann 2004, Okuyama y Holland 2008, Thébault y Fontaine 2010,
Stouffer y Bascompte 2011). Se ha demostrado que este efecto estabilizador de la
modularidad en los ecosistemas no se originaria por la modularidad en las redes de

interacciones locales sino en las redes metacomunitarias (Mougi 2018).

ANIDAMIENTO DAMERO MODULARIDAD AZAR

Figura 1. Representacién matricial de los principales patrones de co-ocurrencia identificados en los
sistemas bioldgicos, y una matriz con estructura al azar. De izquierda a derecha: matriz anidada, tipo
damero, modular y con ocurrencia de especies aleatoria. Las matrices exhibidas se corresponden con
modelos téoricos con un grado de estructuracion de acuerdo a cada patron maximo.
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El anidamiento, la modularidad y los patrones de segregacion, han sido
reportados en una amplia gama de ecosistemas (Diamond 1975, Patterson y Atmar
1986, Cutler 1991, Gotelli y Ellison 2002, Gotelli y McCabe 2002, Canavero et al. 2009,
2014, Borthagaray et al. 2014b, 2018), siendo reconocidos como importantes atributos
estructurales de los sistemas bioldgicos, directamente conectados con su estabilidad
(Fortuna y Bascompte 2006, Okuyama y Holland 2008, Thébault y Fontaine 2010,
Fortuna et al. 2010, Stouffer y Bascompte 2011, Mougi 2018). Asimismo, otras redes
ecologicas también se estructuran en torno a estos patrones. En particular, las redes de
interaccion de especies (principalmente redes troficas y mutualistas) presentan
desviaciones significativas en su modularidad y anidamiento en relacion a lo esperado
en redes aleatorias (Bascompte et al. 2003, Krause et al. 2003, Melian y Bascompte
2004, Lewinsohn et al. 2006, Bascompte y Jordano 2007, Guimaraes Paulo R et al.
2007, Olesen et al. 2007, Fortuna et al. 2010, Stouffer y Bascompte 2011).

Efecto relativo del flujo de individuos sobre la estructura de co-ocurrencia local

Actualmente existe una amplia sintesis de los mecanismos asociados a los
distintos patrones de co-ocurrencia identificados. El foco en estos patrones, ha sido
particularmente importante para dilucidar mecanismos y escalas que operan y
estructuran las comunidades locales. En esta linea, la comprension de como estas
estructuras de co-ocurrencia se ven afectadas por el flujo de individuos es clave para
evaluar predicciones tedricas sobre el ensamblaje y funcionamiento de las

comunidades, y contribuir al avance de la Teoria de Metacomunidades.

La respuesta de co-ocurrencia de especies en un gradiente de flujo de individuos
ha sido tipicamente abordada a partir de patrones entre comunidades a nivel regional o
metacomunitario (i.e.: a partir de la relacién entre la incidencia de especies en las
comunidades locales (Carranza et al. 2010, Shoemaker y Melbourne 2016, Bender et
al. 2017, Leibold y Chase 2018). En este contexto, se encontré que las altas tasas de
migracion de especies entre comunidades promueve la co-existencia, y por lo tanto, se
asocia a una falta de deteccion de patrones de co-ocurrencia ya que se enmascararian
los mecanismos de segregacion espacial o anidamiento de especies (Carranza et al.
2010, Bender et al. 2017). Asimismo se ha propuesto que la dispersion frecuente entre
comunidades borraria patrones de anidamiento al homogenizar la composicion de
especies entre comunidades (Boecklen 1997, Wright et al. 1997). En las
metacomunidades, la dispersidon de especies tipicamente promueve la co-existencia de
especies ya que estarian dominando mecanismos asociados al efecto de masa

(especies viables en condiciones sub-optimas debido al frecuente reclutamiento desde
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comunidades donde la eficacia biolégica es mayor) (Shmida y Wilson 1985, Leibold et
al. 2004, Holyoak et al. 2005). Por lo tanto, una elevada dispersion, que se traduce en
una alta conectividad entre comunidades locales, atenua los mecanismos locales y
borraria los patrones de co-ocurrencia (Shoemaker y Melbourne 2016). A partir de este
conjunto de evidencias, consistente con la teoria, ha sido formalizada la hipétesis que
predice una respuesta en joroba de los patrones de co-ocurrencia en un gradiente de
flujo de individuos entre comunidades (ver Bender et al. 2017). En esencia, escenarios
extremos de flujo de individuos desdibujarian los patrones de co-ocurrencia de especies.
Por un lado, altas tasas de dispersion de individuos promueven la viabilidad de especies
en condiciones relativamente desfavorables (promoviendo la co-existencia local). Por
otro lado, cuando la dispersion es baja a lo largo del paisaje las comunidades tenderian
a presentar composicién de especies diferentes (por diferencias en los régimenes de
seleccion y tasas de extincién). Por lo tanto, el grado de estructuracién de co-ocurrencia
tenderia a ser significativo bajo condiciones de moderadas tasas de migracién de

especies entre las comunidades.

Notablemente, la relacion entre el flujo de individuos en un contexto
metacomunitario y la estructura de co-ocurrencia intracomunitaria (comunidades
locales) no ha sido explicitamente considerada hasta ahora. En este sentido, y en linea
con las predicciones que se desprenden de la teoria, es fundamental reconocer que el
mismo patrén en joroba predicho para la riqueza de especies en gradientes de flujo
deberia observarse en relacion al grado de estructuracion de co-ocurrencia dentro de
las comunidades locales. Las comunidades sujetas a un flujo de individuos moderado
presentaran un mayor grado de estructuracion de co-ocurrencia en relacion a las
comunidades donde las tasas de flujos son mayores o muy bajas. En las
metacomunidades, las comunidades aisladas tipicamente estan sujetas a tasas
relativamente bajas de colonizacién en comparacion con el alto flujo observado en
comunidades que ocupan posiciones centrales (Economo y Keitt 2008, Brown y Swan
2010, Borthagaray et al. 2015b). Consecuentemente, el patron en joroba previsto para
el grado de co-ocurrencia al aumentar el flujo de individuos, deberia observarse en
gradientes de aislamiento-centralidad de las comunidades locales que conforman una

metacomunidad (Figura 2).
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Figura 2. Tendencia esperada de la respuesta del grado de estructuracion en términos de ocurrencia de
especies (anidamiento, segregacién o modularidad) a lo largo de un gradiente completo de flujo de
individuos, i.e: gradiente de aislamiento-centralidad de las comunidades. Comunidades locales aisladas
presentan una estructura de co-ocurrencia azarosa (matriz derecha). A medida que el aislamiento decrece,
se promueve la emergencia en las comunidades de estructuras de co-ocurrencia ordenadas como los
patrones de co-ocurrencia (matrices centrales). Sin embargo, el grado de estructura crece hasta cierto punto
en donde las comunidades estdn muy conectadas (valores casi nulos de aislamiento) y que por lo tanto, el
elevado flujo de individuos al que estan sujetas rompe con la estructura ordenada de los patrones de co-
ocurrencia (matriz izquierda). Modificado de Bender et al. 2017.

Cabe sefnalar que este patron en joroba ha sido postulado sin considerar las
condiciones ambientales. El efecto de los factores ambientales sobre la diversidad de
las comunidades ha sido ampliamente estudiado en el marco de la Ecologia de
Comunidades (Chesson 2000, Begon et al. 2006, Morin 2011). Variables como el
tamafo de los sistemas, la productividad y la heterogeneidad han sido tedrica y
empiricamente relacionadas con los patrones de diversidad de todos los grupos
biolégicos. Se desprende de la teoria y evidencia empirica que las condiciones
ambientales estan estrechamente vinculadas con la estructura de las comunidades (en
términos generales). Sin embargo, su efecto sobre los patrones de co-ocurrencia en un
gradiente de flujo de individuos no es tan evidente (pero ver Ulrich et al. 2017). En este
sentido, y en relacion a los mecanismos subyacentes a los distintos patrones de co-
ocurrencia, es esperable que sean las condiciones ambientales en combinacion con los
patrones de dispersion quienes determinen los arreglos de especies observados en las

comunidades (Bender et al. 2017).

La poca disponibilidad de matrices de incidencia de especies a escala local
probablemente explica la falta de analisis explicito de la conexién entre estructuras de
co-ocurrencia locales, gradientes ambientales y gradientes de aislamiento-centralidad
de las comunidades. Sin embargo, este abordaje es crucial para avanzar en la
comprension de los mecanismos que determinan la coexistencia de especies y los

patrones de biodiversidad (Cottenie 2005, Violle et al. 2012). Atendiendo a esta
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limitante, la presente tesis evalua la interrelacion entre el aislamiento de las
comunidades, sus condiciones locales y los patrones de co-ocurrencia que en estas se
observan. Se trabajo especificamente con datos de campo correspondientes a un
evento de muestreo (2008) de una metacomunidad de animales de charcos temporales.
Esta metacomunidad es un sistema modelo para el abordaje de la hipotesis previamente
esbozada y sintetizada a continuacion. Cada charco representa un habitat discreto pero
conectado a través del flujo de individuos hacia otros charcos (Mc. Abendroth et al. 2005,
Borthagaray et al. 2015b), representando el escenario metacomunitario conceptualizado
en la teoria (Borthagaray et al. 2015b). El presente trabajo intenta asi contribuir al
sustento empirico de la ecologia de metacomunidades, avanzando también en la
integracién de patrones estructurales mas alla de los ampliamente estudiados patrones

de diversidad.
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Hipotesis

Las comunidades se ven afectadas por el flujo de individuos que interactuando
con las variables locales determinan la estructura de las comunidades. En una
metacomunidad, las comunidades que se encuentran mas aisladas presentarian un
patron de co-ocurrencia de especies aleatorio debido a que el conjunto de especies
disponibles, asi como los atributos son insuficientes para promover arreglos mediados
por seleccion de atributos. A medida que aumenta el flujo, comienza a aumentar la
disponibilidad de especies y consecuentemente de atributos funcionales. Esto
promueve interacciones inter-especificas y con el ambiente mediadas por atributos,
conduciendo a estructuras de co-ocurrencia mas ordenadas. No obstante, cuando la
intensidad de flujo es elevada, se promueve la viabilidad de especies en condiciones
relativamente desfavorables. Esto favorece Ila co-existencia de especies
independientemente de las condiciones locales. Consecuentemente los patrones de co-

ocurrencia se desdibujarian siendo las co-ocurrencias de las especies aleatorias.
Prediccién

En un gradiente completo de aislamiento-centralidad de comunidades locales, el
grado de co-ocurrencia local (anidamiento, modularidad y tipo damero) presentara un

patron en joroba (Figura 2).

Objetivos

Objetivo general

Analizar empiricamente la importancia relativa de la red metacomunitaria y las
condiciones ambientales como determinantes de la emergencia de patrones de co-

ocurrencia de especies en las comunidades locales.
Objetivos especificos

1. Caracterizar la estructura de co-ocurrencia de especies de las comunidades de
animales (macroinvertebrados, anfibios y peces) de una metacomunidad de
charcos temporales a partir de tres patrones de co-ocurrencia: anidamiento,
modularidad y damero.

2. Determinar la red metacomunitaria que da cuenta de la escala que afecta cada

estructura de co-ocurrencia de especies intra-comunitaria.
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3. Evaluar la importancia relativa del flujo de individuos y de las condiciones locales
como determinantes de la estructura de co-ocurrencia de las comunidades a lo

largo del gradiente aislamiento-centralidad.
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Metodologia

Sistema de estudio

El sistema de estudio consiste en 58 charcos temporales naturales localizados
en la cuenca de la Laguna de Castillos del departamento de Rocha, Uruguay
(34'2504700S, 53'9801000W) (Figura 3), formando parte de los Humedales del Este. Se
encuentran inmersos en una matriz de pradera correspondiente a dos establecimientos
privados dedicados a la practica de ganaderia extensiva ("Barra Grande" y "El Guri")
(Laufer et al. 2009, Arim et al. 2010, Pifieiro-Guerra et al. 2014).

Estos charcos son cuerpos de agua efimeros que se forman a partir de
depresiones del suelo. Presentan un régimen hidrico guiado por un ciclo estacional,
encontrandose activos en los meses correspondientes a otofio e invierno (cuando el
aporte de agua por lluvias supera la tasa evaporacion) y comenzando a secarse
tipicamente en primavera-verano (cuando la pérdida de agua por evaporacion excede a
las precipitaciones). Cada charco presenta limites fisicamente definidos y se
corresponde con una comunidad local que se re-ensambla en cada afio, en la misma
ubicacion, cuando comienzan a llenarse de agua. Estas comunidades se conectan a
través del flujo de individuos, tanto activa como pasivamente, conformando de este
modo una metacomunidad (Cottenie et al. 2003, Borthagaray et al. 2015a, b).
Eventualmente, ante eventos de lluvias abundantes se generan corrientes de agua que
conectan fisicamente los charcos, reforzando de este modo el flujo de individuos
(Borthagaray et al. 2015b).

Este sistema ha sido estudiado de forma ininterrumpida desde el afio 2005 hasta
el presente, habiéndose registrado hasta ahora una alta biodiversidad de plantas
(alrededor de 100 especies de macrdfitas distribuidas en 36 familias), y de animales. En
relacion a los grupos de animales han sido identificados mas de 200 especies de
macroinvertebrados (pertenecientes a 22 6rdenes y 76 familias), 6 especies de peces
(4 correspondientes al género Austrolebias) y 5 de anfibios (Laufer et al. 2009, Arim et
al. 2011, Borthagaray et al. 2015a). La generalidad de las especies que habitan estos

ambientes presentan ciclos de vida adaptados al régimen hidrico de los charcos.

Los charcos cubren un amplio gradiente de areas (variando hasta en 5 érdenes
de magnitud) y otras condiciones ambientales sistematicamente estimadas en todas las
campafas de muestreo, como el volumen, la profundidad, la heterogeneidad, el indice

de forma, etc. (Laufer et al. 2009, Arim et al. 2011, Pifeiro-Guerra et al. 2014, Pinelli
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2016), que en conjunto con las caracteristicas bidticas previamente mencionadas,
hacen del sistema un modelo biolégico excepcional para evaluar los mecanismos

asociados al ensamblaje comunitario en un marco metacomunitario.

@ QCIs 2008

Figura 3. Sistema de estudio compuesto por una metacomunidad de 58 charcos temporales (circulos
amarillos) localizados en el departamento de Rocha, Uruguay. Los numeros se corresponden con la
nomenclatura de los charcos (utilizada en el disefio muestreal del sistema) activos al momento de muestreo
en la campafia de octubre 2008.

Muestreo y base de datos

Para el presente estudio se trabajé con la comunidad animal
(macroinvertebrados, peces y anfibios) de la campafa de muestreo del sistema
correspondiente a octubre 2008. Solo 18 de los 58 charcos registrados en 2008 fueron
muestreados, correspondiendo con los charcos que se encontraban activos (con agua)
a la fecha de muestreo. Las muestras de animales asi como la estimacién de variables
abioticas fueron obtenidas por medio de un muestreo estandarizado (ver Laufer et al.

2009). La comunidad animal se muestre6 con un calderin (15 x 20 cm) en 5 unidades
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muestreales (UM) ubicadas de forma equidistante a lo largo de dos ejes ortogonales (5
UM en cada eje) correspondientes al didametro mayor y menor de cada charco,
aproximando su forma a la de un 6valo. En los charcos con ejes menores a 10 m la
distancia entre UM se redujo a 2 m, y cuando los ejes fueron mayores a 50 m se tomaron
muestras cada 10 m, por lo que en estos casos se incorporaron UM (Ziegler et al. 2014).
Por lo tanto, el numero de UM dependidé del tamafio del charco, registrandose en la
presente campafia un rango entre 7 y 21 UM por charco. Los individuos capturados
fueron clasificados en el laboratorio del Centro Universitario Regional del Este (CURE-
Maldonado) a la mayor resolucién taxonémica posible, asignando como morfoespecies
a aquellos organismos no identificados. De este modo se obtuvo una matriz bioldgica
de incidencia de especies en las distintas UM para cada charco (especies en filas y UM
en columnas). Los valores de las celdas se corresponden con el valor de abundancia
de la especie dada en la UM dada, valores iguales a 0 implica la ausencia de la especie
en la UM.

Caracteristicas bidticas (asociadas a la comunidad de macrofitas) y abitticas de
cada charco representan las variables locales asociadas a cada charco. Para las
variables cuya correlacién (Pearson) fue mayor a 0.8, se preservod la que presentara la
interpretacion biolégica mas intuitiva (Material suplementario, Figura MS1). Finalmente
fueron consideradas las siguientes variables (Material suplementario, Figura MS2):
profundidad (profundidad media), tamafio (como volumen de un dvalo: area x
profundidad media), heterogeneidad (numero de pequefos monticulos de tierra por
metro de diametro mayor), indice de forma (diametro mayor sobre diametro menor),
biomasa y riqueza de macrdfitas. Por otro lado, las variables que capturan el efecto de
la metacomunidad, fueron representadas por diferentes indices de centralidad provistos
desde la teoria de grafos (aqui utilizadas como indicadores del flujo de individuos).
Particularmente se estimaron la centralidad de grado (DC), de intermediacién (BC) y
cercania (CC) en relacion a la red estimada para cada patrén, mayores detalles en

siguientes secciones.

Estructura de co-ocurrencia de comunidades locales

La estructura de co-ocurrencia de animales en cada una de las 18 comunidades
de los charcos temporales se describié a través de los patrones de co-ocurrencia: i)
anidamiento ii) modularidad vy iii) segregacién (co-ocurrencia negativa) o patrén tipo
damero. Para lo mismo se contd con la versién binaria de las 18 matrices biologicas
previamente definidas, es decir la matriz de presencia-ausencia de las especie en las

distintas UM, computadas como 1 (valores de abundancia iguales o mayores a 1) y O
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respectivamente (ver representacion visual de las matrices en Material suplementario,
Figura MS3). Las matrices de presencia-ausencia pueden ser expresadas en forma de
grafo o red (Almeida-Neto et al. 2007, Borthagaray et al. 2014a), a partir de los cuales
es posible cuantificar los patrones de co-ocurrencia. Las mismas son un caso particular
de redes bipartitas, en donde se tienen dos clases de nodos, las especies y los sitios, y
las conexiones pueden solo ocurrir entre nodos de clases diferentes. En nuestro caso,
las conexiones indican la presencia de una especie en determinado sitio (UM de un

charco).

El patrén de anidamiento se estimé mediante el indice NODF (de sus siglas en
inglés: node overlap decrease filling). Esta medida, propuesta por Almeida-Neto et al.
(2008), se basa en el llenado decreciente (DF) y en el solapamiento pareado (PO).
Definiendo una matriz con m filas y n columnas, en donde la fila i se encuentra por
encima de la fila j, y la columna k se ubica a la izquierda de la columna 1, y siendo MT
la suma marginal total de cualquier fila o columna de una matriz (la suma de unos), para
cualquier par de filas iy j, DFijva a ser 100 si MTies mayor que MT}, en el caso contrario
(si MTi es menor que MTj) DFjj sera igual a 0. De forma similar, para cualquier par de
columnas ky I, DFkI sera 100 si MTk es mayor que MT]I, contrariamente (si MTk es
menor que MT/) DF kil es 0. POJj, es el porcentaje de unos de la fila j que se encuentran
en la misma columna que los unos de la fila i, y POkl es el porcentaje de unos de la
columna | que se encuentran en idéntica posicion de fila que los unos de la columna k.
Si DFpareado=100, entonces el grado de anidamiento pareado (Npareado) €S igual a PO para
cada par de filas (de arriba a abajo) y par de columnas (de izquierda a derecha).
Finalmente, a partirde las n(n-1)/2y m(m-1)/2 medidas de anidamiento pareados entre
filas y columnas respectivamente, se obtiene la medida de anidamiento para toda la

matriz (indice NODF) como sigue:

Z Npareado

[n(nz— 1)] + [m(mz— 1)]

NODF =

De este modo, una matriz estd perfectamente anidada cuando existe: i) un
solapamiento completo entre pares de filas de abajo hacia arriba y columnas de derecha
a izquierda, y ii) totales marginales decrecientes entre todos los pares de filas y pares
de columnas. Este indice toma valores de 0 a 100, minimo y maximo grado de
anidamiento respectivamente. Especificamente, cada charco tendria un grado alto de
anidamiento si las especies presentes en las UM con menor riqueza son un subconjunto

de las especies de las UM mas ricas y si los sitios ocupados por las especies con menor
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frecuencia son un subconjunto de los sitios ocupados por las especies con distribucion
mas amplia (i.e.: las especies con menores frecuencias alcanzan las UM mas

concurridas).

La estimacion del patron de segregacion de especies (tipo damero), se llevé a
cabo mediante la métrica C-score propuesta por Stone y Roberts (1990). La co-
ocurrencia negativa para un par de especies iy j en un numero de sitios dado se calcula
como: C;; = (r; — Si;)(1; — Si;), donde r; es el numero de sitios en donde la especie i
esta presente, r; es el numero de sitios en donde la especie j esta presente y S es el
numero de sitios en donde ambas especies estan presentes. Para M especies presentes
en la comunidad, hay P = M(M — 1)/2 pares de especies, por lo que el C-score para

toda la comunidad esta dado por la siguiente ecuacion:

-y 3y

j=0i<j

Valores elevados de C-score de la comunidad implica que mas pares de

especies estan segregadas en sus co-ocurrencias (Ulrich y Gotelli 2007a).

La modularidad puede ser estimada usando diferentes indices (Thébault 2013).
El indice comunmente utilizados es el propuesto por Newman y Girvan (2004), Q
(Guimera y Amaral 2005, Olesen et al. 2007, Thébault 2013). Para una
compartimentalizacién dada, Q representa la diferencia entre la fraccién observada de
los nodos conectados en el mismo modulo y la fraccién esperada si las conexiones
ocurrieran al azar en una red con el mismo grado de compartimentalizacién. En este
trabajo, se utilizé la métrica de modularidad Qg, propuesta por Barber (2007), que es
una modificacion para redes bipartitas del indice Q (las conexiones pueden ocurrir solo

entre nodos de diferente clase), expresada como:
N
= [E; ki * kf
=2 [ (5!
L |E E?
=1

donde, Nu es el numero de moddulos, E; es el numero de conexiones en el modulo i, E
es el numero de conexiones en toda la red, kic es la suma de los grados de los nodos
dentro del moédulo i que pertenecen al conjunto C (sitios) y kir €s la suma de los grados
de los nodos dentro del médulo i que pertenecen al conjunto R (especies). El nUmero
de compartimentos (mdédulos) que mejor caracteriza la red estudiada es aquel que

maximiza el numero de enlaces entre los nodos que pertenecen al mismo maddulo y
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minimiza el numero de enlaces entre los nodos que pertenecen a diferentes médulos.
En esencia se busca maximizar la funciéon Qg, a través de algoritmos de optimizacion
basados en procedimientos heuristico que encuentran una solucién éptima (Newman y
Girvan 2004, Guimera y Amaral 2005, Fortuna et al. 2010). Particularmente, se computé
el algoritmo de simulaciones de reconocimiento (simulated annealing, SA, Guimera y

Amaral 2005) para realizar la deteccion de médulos en cada una de las comunidades.

Una vez estimadas las distintas métricas de co-ocurrencia se determiné el nivel
de significancia, evitando asi la deteccion de estructura (valores altos de las métricas)
por el efecto solo de la densidad de conexiones (Fortuna et al. 2010). Para lo mismo se
compara el valor observado de la métrica con el obtenido a partir de una distribucién de
valores de matrices nulas simuladas. En otras palabras, se busca evaluar si la estructura
de co-ocurrencia observada en las distintas comunidades de charcos temporales difiere
significativamente de la estructura de co-ocurrencia emergente en comunidades de igual
tamafio y densidad de conexiones ensambladas al azar. Existen varios métodos para
generar matrices nulas a partir de una matriz dada. Para evaluar la significancia del
patrén anidado y tipo damero se implement6 el método del tipo fijo-fijo, basado en el
algoritmo no secuencial para matrices binarias “sequential swap”. Este método preserva
fijo los totales de las filas y las columnas de la matriz original y luego inspecciona
matrices aleatorias de 2 x 2 y realiza intercambios (swap) en ellas (Gotelli 2000, Miklds
y Podani 2004). Estas simulaciones (método quasiswap, variante del sequential swap)
se realizaron con la funcién oecosimu disponible en el paquete ‘'vegan” del programa R,

generandose 10.000 simulaciones (valor del parametro burnin=5000, thin=5000).

Por otro lado, la modularidad de cada charco se estimé con en el software
MODULAR (Marquitti et al. 2014) que implementa dos modelos nulos diferentes
(previamente usados para estudios de redes ecoldgicas), que basicamente reasignan
las conexiones entre sitios y especies: i) el modelo Erdds-Rényi (“null model 1”) genera
redes del mismo tamafio y conectividad que la red original (Erd6és y Rényi 1959) i) “null
model 2”, incorpora la conservacién de la distribucién de conexiones entre nodos
(Bascompte et al. 2003). La modularidad de la matriz original fue estimada con la métrica
de Barber, Qg, para redes bipartitas y se especificd la generacion de 3000 simulaciones

(3000 matrices nulas y su respectivos valores de modularidad) para cada charco.

Finalmente, para comparar los patrones de co-ocurrencia entre las 18
comunidades de charcos temporales, se estandarizaron los valores observados de las

métricas estructurales estandarizadas, Z-score: Zy = (X,ps — Xnuu1)/SDpyu, donde X,
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es el valor observado de la métrica dada; X,,,,;;; Y SDy,; SON la media de la métrica y la
desviacion estandar respectivamente, obtenidas de las matrices nulas generadas para
cada métrica. Mediante esta transformacion los valores significativos al 95 % de las
distintas métricas fueron aquellos mayores que 2 o menores que -2 (Ulrich y Gotelli
2007b). Valores mayores a los predichos por el modelo nulo indican una incidencia de
la métrica mayor a lo esperado por azar. Asimismo, valores menores indican que la
metrica tiende a ser observada menos de los esperado por azar en la comunidad. En
ambos casos, el resultado indica la existencia de una estructuracion de co-ocurrencia
en la comunidad. Para visualizar los potenciales gradientes en estructura de co-

ocurrencia entre comunidades se realizé un Analisis de Componentes Principales.
Estimacién de la red metacomunitaria y aislamiento de las comunidades

La teoria de grafos proporciona un amplio conjunto de herramientas para
representar metacomunidades y cuantificar sus estructuras a nivel de toda la red (e.g.:
modularidad, didametro y largo caracteristico) y a nivel de comunidades individuales
(e.g.: métricas de centralidad). Una metacomunidad puede describirse como un grafo,
donde los nodos corresponden a comunidades y las conexiones entre si representan
algun tipo de relacién estructural o funcional entre ellas, por ejemplo, el flujo de
individuos (Urban y Keitt 2001).

En este estudio se estimaron redes metacomunitarias a partir del método
introducido por Borthagaray et al. (2015b), utilizando herramientas de la teoria de grafos.
Este método se basa en determinar la estructura metacomunitaria congruente con los
procesos ecolégicos que afectan el flujo de organismos. Para ello, se trata de buscar la
distancia umbral de conexidn que maximiza la asociacién entre un atributo estructural
local (e.g.: riqueza, patrones de co-ocurrencia) y el aislamiento de la comunidad
(Borthagaray et al. 2015b). Aqui, propusimos incorporar al método anterior un analisis
basado en modelos nulos. Con esta modificacién buscamos evaluar la significancia de
la asociaciéon maxima identificada, i.e.: buscamos descartar que el maximo identificado
sea producto de un artefacto de la estructura del andlisis. De este modo, se
implementaron los siguientes seis pasos para estimar las redes metacomunitarias para
cada métrica de co-ocurrencia previamente calculada. 1) Construccion de 400 redes
metacomunitarias a partir de un gradiente de 400 distancias umbrales de conexion entre
comunidades. Estas distancias van desde la minima hasta la maxima distancia
Euclidiana existente entre los pares de charcos mas cercanos y mas lejanos

respectivamente del total de charcos que constituyen la metacomunidad. Todas las
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comunidades tienen el potencial de afectar al resto a través de migracién de individuos
(Borthagaray et al. 2015a), por lo cual fueron considerados 54 de los 58 charcos totales
para la estimacion de las redes metacomunitarias, correspondientes al total de charcos
activos en los meses de invierno del 2008. La red tedrica asociada a cada distancia
umbral de conexion se obtiene uniendo los charcos cuya distancia geografica es menor
que dicha distancia teorica. Por lo tanto, a medida que aumenta la distancia umbral de
conexion entre las comunidades, aumenta la conectividad de la red. 2) Calculo de
distintas métricas de centralidad para cada red estimada (ver mas abajo). 3)
Determinacion de la asociacion entre la centralidad de los charcos y el patrén de co-
ocurrencia de referencia para cada una de las 400 metacomunidades, esto se repite
para las distintas métricas de centralidad utilizadas. La asociacion consistio en el ajuste
de una regresion lineal y, regresion cuadratica y cubica a efectos de detectar no
linealidad. 4) ldentificacién de la distancia y la red metacomunitaria asociada que
maximiza la asociacién del paso 3 (mayor R?). 5) Aleatorizacién del atributo local (cada
métrica de co-ocurrencia) entre las comunidades y se repiten los pasos 3 y 4 del método
de Borthagaray et al. (2005) 2000 veces (numero de aleatorizaciones) reteniendo la
relacion observada para cada aleatorizacion. 6) En base a las 2000 aleatorizaciones se
estimo el intervalo de confianza al 95%, identificando las redes metacomunitarias con
una maxima y significativa asociacién, entre el aislamiento de la comunidad y su

estructura local.

Como medida de aislamiento de cada charco, se utilizaron los indices de
centralidad que reflejan el potencial flujo de individuos al que esta sujeta una comunidad
local (Estrada y Bodin 2008). Estos indices son una métrica a nivel de nodo
(comunidades locales) que se relacionan inversamente con el aislamiento de las
comunidades inmersas en la red metacomunitaria. Tipicamente, valores mas altos de
centralidad indican niveles mas bajos de aislamiento (Economo y Keitt 2010). Las
diferentes métricas de centralidad enfatizan distintos componentes del aislamiento de la
comunidad (Borthagaray et al. 2015a). Asimismo, el uso de diferentes métricas permite
evaluar el desempefio relativo de las mismas al momento de dar cuenta de un patron
de interés en una metacomunidad particular (Borthagaray 2015b). Por lo tanto, en este
trabajo hemos considerado tres meétricas de centralidad para estimar el grado de
aislamiento de cada charco: i) centralidad de grado (DC, degree centrality), que es el
numero de conexiones directas de una comunidad de referencia a sus comunidades
vecinas (Freeman et al. 1979, Wasserman y Faust 1994); ii) centralidad de proximidad
(CC, closeness centrality), que es el inverso de la longitud promedio de los caminos mas

cortos entre la comunidad de referencia y el resto de las comunidades en la red; vy iii)
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centralidad de intermediacién (BC, betweenness centrality), que describe la frecuencia
con la que una comunidad de referencia actia como mediadora en el camino mas corto
entre otras dos comunidades de la red (Wasserman y Faust 1994, Economo y Keitt
2010).

Después de completar los pasos descriptos, se obtienen nueve redes
metacomunitarias (tres por cada uno de los tres patrones de co-ocurrencia,
correspondiente a las tres métricas de centralidad aqui consideradas), en la medida que
se identifiquen asociaciones maximas y significativas en todos los escenarios. A partir
de estas redes se obtienen los vectores de centralidad (DC, CC y BC) los cuales seran
incorporados como potenciales variables explicativas en los modelos estadisticos que

dan cuenta de los patrones de co-ocurrencia (ver mas abajo).

Determinantes de los patrones de co-ocurrencia: procesos metacomunitarios y

locales

El efecto relativo del aislamiento de la comunidad (métricas de centralidad de los
charcos) y las condiciones locales (variables previamente introducidas) sobre la
estructura de co-ocurrencia de las comunidades (ZNODF, ZC-score y ZModularity), se
analiz6 a través de modelos lineales generalizados (GLM), utilizando para cada patron
una distribuciéon de error de la familia Gaussiana. Se computaron rutinas de exploracion
de modelos completa, evaluando todos los modelos posibles (paquete 'bestgim' del
software R, McLeod y Xu 2017). La identificacion del mejor modelo se llevé a cabo
mediante el criterio de informacion de Akaike (AIC), seleccionandose aquel con el menor
valor de AIC (Hilborn y Mangel 1997). Diferencias en los valores de AIC entre modelos
mayores a dos unidades fueron consideradas estadisticamente significativas (Richards
2005), cuando dicha diferencia fue menor que dos unidades se seleccionan los modelos
con mayores valores de R? y/o con parametros significativos. Los modelos fueron
limitados a dos variables independientes de forma de tener una relacion ndmero de
observaciones-cantidad de parametros aceptable. Para detectar relaciones no lineales,
también se incluyeron los términos logaritmicos y cuadraticos de las potenciales
variables explicativas. Finalmente, en los modelos seleccionados se visualizé el efecto
de cada variable independiente, controlando el efecto de la otra variable, i.e.: los
residuos parciales. Todos los modelos y analisis estadisticos se realizaron utilizando el
software R (R Core Team 2016).
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Resultados

Descripcién de la metacomunidad de charcos temporales

Alo largo de los 18 charcos relevados se registraron 183 especies comprendidas
en 31 6rdenes que incluye anuros, peces y una amplia variedad de invertebrados. Las
comunidades animales de los charcos variaron en riqueza y numero de organismos,
registrandose un rango de 28 a 67 especies (media=42.83, mediana=41 especies), y de
127 a 658 individuos (media=326.3, mediana=275 individuos). A escala de unidad
muestreal (UM), la riqueza maxima registrada fue de 41 especies, y la minima de 1

(media=10.93, mediana=10, n=197 UM distribuidas entre los 18 charcos).

Estructura de co-ocurrencia de especies en las comunidades locales

La estimacion de la modularidad a partir de ambos modelos nulos computados
presentaron valores de Z-Modularidad altamente correlacionados (r=0.98, p-
valor=9.841e-13), por lo que se continuo el resto de los analisis con los valores de

modularidad obtenidos a partir del “null model 1” (Erd&s-Rényi).

Para todos los patrones analizados, ninguna comunidad de charcos presento
estructura de co-ocurrencia significativa (al 95%) (Figura 4), con excepcion de dos
comunidades que presentaron estructura anti-modular y anti-anidada (ver Material
suplementario, Figura MS3). De todas formas, fue posible detectar un gradiente en los
valores de estructura, que va de charcos con una tendencia de menos hacia mas

estructurados en términos de co-ocurrencia.

Anidamiento (ZnobF) Damero (Zc-score) Modularidad (Zmodularidad)

ol S o

Figura 4. Histogramas de frecuencia de los indices estandarizados de los patrones de co-ocurrencia
espacial de la comunidad de animales de los charcos temporales. De izquierda a derecha se muestran la
distribucion para las métricas de anidamiento (NODF), damero (C-Score), y modularidad (Modularidad).
Todos los indices estan estandarizados con un Z-score, por lo que los valores mayores que 2 y menores
que -2 (lineas punteadas) corresponden a comunidades mas y menos estructuradas, respectivamente, de
lo esperado por azar (grado de co-ocurrencia significativo).
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En la Figura 5, se presenta el grafico correspondiente al Analisis de
componentes principales (ACP) llevado a cabo para la variabilidad de los patrones de
co-ocurrencia. El componente principal (PC1) explica el 54.4% de la varianza entre los
charcos, y presenté una contribucién positiva del Z-NODF, mientras que el Z-C-score y
el Z-Modularidad contribuyeron de forma negativa a este componente (Figura 5). Este
resultado indica que los charcos con tendencia anidada suelen ser los menos modulares
0 segregados, y viceversa. El segundo componente principal (PC2) que explica un
34.8% de la varianza, esta asociado negativamente con los tres patrones de co-
ocurrencia (Figura 5 y Materia suplementario, Figura MS4). Por lo tanto, los charcos con
valores mas negativos respecto a este eje serian los mas estructurados en términos de
patrones de co-ocurrencia, mientras que charcos con valores positivos podria asociarse

a una estructura anti-anidada o anti-modular.
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Figura 5. Analisis de componentes principales de los patrones de co-ocurrencia estandarizados: ZNODF,
Z-C-score y Z-Modularidad.
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R? (regresion cuadratica)

0.8

Identificacion de las redes metacomunitarias

Se identificé una red metacomunitaria significativa que maximiza la asociacion
entre la centralidad de los charcos y los patrones de co-ocurrencia de especies para
cada patron aqui considerado (Figura 6 y Material suplementario: Figura MS5). La
centralidad de intermediacion fue la métrica que sistematicamente presenté la mayor
asociacion con los diferentes patrones estructurales (Figura 6). Se encontré un maximo
unico y significativo para el conjunto de redes metacomunitarias potenciales asociadas
con las tendencias en anidamiento y en damero en la regresion cuadratica, con
distancias de conexion de 1391 y 657 m respectivamente (Figura 6). Sin embargo, para
el patron modular se detecté una mayor asociaciéon con BC en la regresion cubica,
encontrandose un maximo significativo a una distancia de conexién de 256 m y un

segundo maximo marginalmente significativo a 1152 m (Figura 6).
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Figura 6. Identificacion de la distancia significativa al 95% que maximiza la asociacion entre la estructura
de co-ocurrencia y la centralidad de la comunidad local. Los coeficientes de determinacién (R2) fueron
calculados para 400 distancias de conexion. Los puntos rojos se corresponde con la asociacion de los datos
observados y los puntos grises representan los R2 de las asociaciones obtenidas al computar 2000
aleatorizaciones de los indices de co-ocurrencia. La curva verde representa el limite de confianza al 95%,
los puntos observados (rojos) por encima de la curva se corresponden con asociaciones significativas. Las
lineas azules verticales identifican la distancia de conexién maxima a partir de la cual se estiman las redes
metacomunitarias para cada patron. De izquierda a derecha: R2 de la regresion cuadratica entre el indice
Z-NODF y BC vs. 400 distancias de conexién, R2 de la regresion cuadratica entre el indice Z-C-score y BC
vs. 400 distancias de conexion, y R2 de la regresion cubica entre el indice de Z-Modularidad y BC vs. 400
distancias de conexidn. Solo se presentan la identificacion de las redes y centralidades que entraron en los
modelos que dan cuenta de cada patrén de co-ocurrencia. BC fue la métrica de centralidad que
consistentemente entré en los modelos que mejor ajustaron (ver mas abajo). Los resultados para las otras
regresiones entre los patrones de co-ocurrencia y las otras métricas de centralidad (DC y CC) se presentan
en el Material Suplementario, Figura MS5.
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N-S (m)

Con excepcién del primer maximo encontrado entre la asociacion del BC y el

patron modular, el

resto de

las distancias de conexidon encontradas fueron

consistentemente mayores que la distancia umbral de percolacion de 539 m (Figura 7).

La distancia umbral de percolacion es la menor distancia que conecta todas las

comunidades locales conformando una unica red metacomunitaria (Urban y Keitt 2001).

completamente aislados (Figura 7).
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Figura 7. Redes metacomunitarias potenciales del sistema de charcos temporales (34'2504700S,
53'9801000W) obtenidas a partir de diferentes distancias umbrales, i.e.: cada par de charcos cuya distancia
sea menor o igual a esta son conectados. Los nodos representan la ubicacion de los 18 charcos en la
metacomunidad, y las lineas grises las conexiones entre estos. (A) Red estimada a partir de la distancia
umbral de percolacion (539 m). (B, C, D y E) Redes estimadas a partir de la distancia umbral que maximiza
la asociacién entre la centralidad de intermediacion y la estructura de co-ocurrencia. (B) Distancia umbral
encontrada para el patrén anidado —1391 m. (C) Distancia umbral encontrada para el patrén de damero —
657 m. (D y E) Distancias umbrales encontrada para el patron de modularidad —256 m y 1152 m
respectivamente. Solo se presentan las redes estimadas a partir de la asociaciéon con la centralidad de
intermediacion, que fue la métrica de centralidad que, consistentemente para los tres patrones de co-
ocurrencia, alcanzé mayores coeficientes de determinacion (R2).
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Determinantes de los patrones de co-ocurrencia

A partir de las redes metacomunitarias estimadas se extrajeron los valores de
centralidad de cada charco. La centralidad de grado y la de proximidad presentaron una
elevada correlacion para todos los patrones (rnopr=0.95, rcscore=0.99, 'vodularidad=0.52)
(Material suplementario: Figura MS6). Consecuentemente, solo fueron consideradas las
centralidades de grado e intermediacion como variables metacomunitarias en la

seleccidon de los modelos que dan cuenta de las estructuras de co-ocurrencia.

Se detecté un modelo significativo para las tres métricas de co-ocurrencia
consideradas, explicando una importante fraccion de la variacion en las tres métricas
(mayor del 50%) a través de la combinacion de condiciones locales y aislamiento de los
charcos (Figura 8). De todos los modelos significativos posibles, los modelos finales
seleccionados fueron los que presentaron mayor coeficiente de determinacion
(R%00r=0.71, R%c.sc0re=0.64, R%Moduiaridac=0.66, Figura 8) y menor AIC. Para alguno de los
patrones se detectaron modelos alternativos con menos de dos unidades de AIC de
diferencia en relacion al mejor modelo. No obstante, estos modelos consistian en
transformaciones lineales de las variables incluidas en los modelos seleccionados,
dando cuenta de lo mismo, por lo que fueron desestimados (Material suplementario,
Tabla MS1).

Los modelos incluyeron consistentemente una variable que representa las
condiciones locales y una variable de aislamiento (centralidad), que fue representada
en los tres modelos evaluados por la centralidad de intermediacion. Mientras que el
anidamiento disminuyé con la centralidad, la modularidad y la segregacion aumentaron
(Figura 8). Entre las condiciones locales, las variables seleccionadas difirieron a lo largo
de los tres patrones de co-ocurrencia considerados. La heterogeneidad fue asociada
negativamente con el grado de anidamiento. Por otro lado, la riqueza de la vegetacion
fue el mejor predictor local para dar cuenta de la estructura en damero, presentando una
relacion negativa. Finalmente, el grado de modularidad tendio a disminuir a medida que

aumentaba el volumen de los charcos (Figura 8).
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Figura 8. Determinantes locales y metacomunitarios de los patrones de co-ocurrencia en las comunidades
locales. Cada punto corresponde a una comunidad local (18 charcos de la metacomunidad). La linea
continua corresponde a los valores predichos bajo la regresion lineal multiple. El valor de R? y el p-valor de
las regresiones limitadas a dos variables se indican a la izquierda de cada par de graficos. En todos los
casos se grafican los residuos parciales.
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Discusion

En las ultimas décadas, el desarrollo de la ecologia de metacomunidades ha
representado un avance cualitativo en la comprensién de los procesos que determinan
los patrones de biodiversidad (Leibold y Chase 2018). La identificacién de un papel
central en la dispersién de individuos entre comunidades locales, conformando una
metacomunidad, ha cambiado el foco de la teoria ecolégica desde lo local a lo
metacomunitario (Levins y Culver 1971, Shmida y Wilson 1985, Holt 1993, Holyoak et
al. 2005, Brown et al. 2017). De esta forma, la ecologia de metacomunidades
rapidamente se convirtié en un marco tedérico dominante para comprender los
mecanismos de ensamblaje comunitario. Desde las primeras sintesis conceptuales de
la ecologia de metacomunidades (Leibold et al. 2004), el trabajo tedrico se ha expandido
rapidamente en comparacion con los analisis empiricos (Grainger y Gilbert 2016). Esto
se deberia principalmente a los desafios involucrados en el analisis empirico de las
predicciones teoricas (Driscoll y Lindenmayer 2009, Borthagaray et al. 2015a). En primer
lugar, los patrones de diversidad histéricamente reportados refieren a comunidades
locales, con pocos casos que corresponden a metacomunidades. En segundo lugar,
relevar la informacién metacomunitaria es un desafio en si mismo, no solo deben
muestrearse multiples comunidades locales, sino también estimar el flujo potencial entre
ellas (Leibold et al. 2004). Por ultimo, casi la totalidad de los patrones metacomunitarios
analizados se limitan a la diversidad taxondmica del sistema. Es decir, son pocos los
analisis de metacomunidades que van mas alla de patrones en riqueza de especies
(Grainger y Gilbert 2016). Notablemente, esto no es solo una limitante de los trabajos
empiricos, siendo la diversidad taxondmica también el principal foco de la mayoria de
los estudios tedricos (Logue et al. 2011, Enquist et al. 2015). En términos generales, la
complejidad inherente a los sistemas naturales y a este nuevo marco teérico en continuo
desarrollo, demanda nuevos abordajes y bases de datos que permitan enraizar con
datos este constructo tedrico. En este sentido, este trabajo representa una contribucion
al sustento empirico de la ecologia de metacomunidades, disminuyendo la historica
brecha teoria-datos de la ecologia en general y las metacomunidades en particular
(Logue et al. 2011). En la presente tesis se identificé un sistema de estudio modelo en
el marco de la ecologia de metacomunidades. Especificamente, la metacomunidad de
charcos y la estimacion de su red metacomunitaria aportaron evidencia de campo sobre
la existencia de una conexién entre la estructura local de las redes de co-ocurrencia y

el aislamiento de las comunidades.
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Esta tesis logra asi avanzar mas alla de los patrones taxondmicos, indicando la
importancia de incorporar otros atributos estructurales como las redes ecoldgicas al
marco de ecologia de metacomunidades. El foco en la conexién entre patrones de co-
ocurrencia dentro y entre comunidades y los mecanismos metacomunitarios ha crecido
significativamente en los ultimos afios (ver por ejemplo Bender et al. 2017). No obstante,
el analisis de la conexidén entre aislamiento de las comunidades y sus redes de co-
ocurrencia no ha sido considerado en la literatura hasta la fecha. Es asi que la evidencia
empirica aqui reportada motiva al desarrollo de futuros trabajos tedricos, experimentos
de laboratorio y analisis de datos que la respalden o refuten. En particular, en el sano
desarrollo de una teoria que alterne abordajes tedricos y empiricos (Box 1976, Marquet
et al. 2014), se requieren nuevos trabajos tedricos que validen los mecanismos que aqui

proponemos para dar cuenta de los patrones reportados.

Redes metacomunitarias

La configuracién de la red metacomunitaria (i.e.: el arreglo espacial de las
comunidades y sus conexiones a través de las cuales los individuos se dispersan),
influye en la movilidad de los individuos afectando su dispersion, tasas de colonizacién
y reclutamiento (Mouquet y Loreau 2002, Carrara et al. 2012). Sin embargo, la
identificacion de dicha configuracion en sistemas reales es muchas veces dificil,
principalmente cuando no existe un patrén de conectividad naturalmente definido (e.qg.:
flujo de individuos conducido por viento o agua), siendo uno de los desafios a los que
se enfrentan los abordajes empiricos. En este contexto, el enfoque basado en teoria de
redes o teoria de grafos ha promovido un avance significativo para el estudio de las
redes ecologicas, como las redes ftroficas (Pimm 1982, Cohen y Palka 1990),
mutualistas (Bascompte et al. 2003), y mas recientemente las redes metacomunitarias
(Economo y Keitt 2010, Borthagaray et al. 2012, 2014b, 2015b, Altermatt 2013).
Particularmente, en ecologia de metacomunidades, la teoria de grafos se ha
posicionado con un rol central, ya que permitid el analisis explicito y cuantitativo de
predicciones claves para la construccion y consolidacion de la teoria (Urban y Keitt 2001,
Economo y Keitt 2008, 2010, Carrara et al. 2012, Borthagaray et al. 2012, 2014b,
Altermatt 2013).

Dos aproximaciones que han sido utilizadas como un posible marco para
identificar redes metacomunitarias han sido el arbol de expansion minimo (MST), aquel
qgue conecta todos los nodos por medio de la distancia mas corta y la red de percolacion
definido por la distancia de percolacion (Urban y Keitt 2001). Si bien ambas

aproximaciones proporcionan estimaciones robustas de las redes metacomunitarias, no
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necesariamente representan los procesos que estructuran la metacomunidad o el
paisaje percibido por los organismos que ensamblan las comunidades locales
(Borthagaray et al. 2015a). Las comunidades locales albergan especies con una amplia
gama de atributos biologicos que probablemente determinan las escalas espaciales en
las que experimentan el paisaje (Keitt et al. 1997, Borthagaray et al. 2012, 2014a). En
este contexto, el método utilizado (propuesto por Borthagaray et al. 2015b) permite
estimar la red metacomunitaria y el aislamiento de las comunidades locales a partir de
la informacion local disponible (e.g. riqueza de especies o redes ecoldgicas). De hecho,
el método demostré tener un desempeno razonable en la identificacion de la red
metacomunitaria asociada a los patrones de co-ocurrencia locales, aqui considerados,

permitiendo avanzar en los mecanismos potencialmente involucrados.

La relacion entre el aislamiento de las comunidades y su estructuracion en co-
ocurrencia no habia sido considerado previamente. El haber identificado redes
metacomunitarias potencialmente asociadas a los tres patrones de co-ocurrencia
constituye un aporte en si mismo. En primer lugar, esto sugiere que los patrones de co-
ocurrencia estarian siendo afectados por la estructura de la red metacomuntiaria y por
tanto mas teoria es necesaria en este sentido (Bender et al. 2017). En segundo lugar,
se detectd una escala espacial para la conexion entre comunidades locales que es
menor a las dimensiones del sistema de estudio. Esta distancia podria haber sido no
significativa o mucho mayor a la escala del sistema de estudio (e.g.: si se hubiera
obtenido un crecimiento monoténico del grado de estructura con la centralidad).
Escenario en el cual procesos mas alld de la escala metacomunitaria determinan los
patrones de co-ocurrencia (Borthagaray et al. 2015b). Por otro lado, esta distancia
podria haber sido baja indicando que exclusivamente los procesos locales
determinarian estos patrones. Sin embargo, para las tres métricas consideradas el valor
de distancia umbral o escala caracteristica estuvo siempre dentro del rango de
distancias que separan las comunidades locales (Figura 6 y 7) y por encima de la
distancia umbral de percolacion. Esta observacion da pistas acerca del rol, en este
sistema de los mecanismos operando a escala metacomunitaria como determinantes
de la estructura de las comunidades locales. Consecuentemente, el método de
estimacion de redes metacomunitarias aqui implementado no solo permite cuantificar
esta estructura sino también sustentar a las metacomunidades como nivel adecuado de
analisis (Loreau 2010, Leibold y Chase 2018).

Este abordaje permitio dilucidar respuestas novedosas asociadas a los patrones

de co-ocurrencia. Si bien los tres patrones estructurales presentaron distancias
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caracteristicas dentro de la escala del sistema de estudio, las co-ocurrencias en damero
fueron asociados a distancias mucho mas bajas que las estimadas para anidamiento y
modularidad. Esta diferencia podria asociarse a que los dameros involucran
segregaciones entre pares de especies, y por tanto procesos que podrian definirse a
una escala mas local, mientras que el anidamiento y la modularidad involucran
conjuntos de especies (Ulrich y Gotelli 2007, Ulrich et al. 2009, 2017 a y b). Por otro
lado, es notable haber identificado la centralidad de intermediacién (BC) como la métrica
que mejor da cuenta de los diferentes patrones de co-ocurrencia (i.e.: con mayores
coeficientes de determinacion). Estos resultados fueron igualmente sustentados a partir
de las regresiones, donde consistentemente la BC fue sugerida como variable
explicativa en los modelos seleccionados. Esta métrica captura una caracteristica de la
conectividad entre comunidades mas alla de la escala de vecindario, sugiriendo por lo
tanto, que los patrones de co-ocurrencia se verian afectados por la intensidad del flujo

de individuos involucrando a toda la red metacomunitaria.

Son pocas las herramientas disponibles en este marco tedrico emergente que
permiten avanzar sobre las evidencias sefialadas (Borthagaray et al. 2015a, b, Tonkin
et al. 2016, Moureta-Holme et al. 2016). La estimacién de la red metacomunitaria
complementa otros abordajes relevantes en el marco de la teoria de metacomunidades
como la particion de varianza (Peres-Neto y Legendre 2010, Tuomisto et al. 2012) o el
analisis de la auto-correlacion espacial (Diniz-Filho et al. 2012). El método propuesto
por Borthagaray et al. (2015b), y aqui utilizado, representa asi una herramienta
interesante para identificar redes metacomunitarias. No obstante, es un abordaje
bastante general con varios aspectos conceptuales y estadisticos a desarrollar. En ese
sentido, esta tesis incorporé un modelo nulo que aporta significancia estadistica a la red
estimada, una importante limitante previa del método. Los modelos nulos han sido
particularmente valiosos para probar predicciones de la teoria ecolégica y la conexién
entre patrones y predicciones (Gotelli 2000, Leibold y Mikkelson 2002, Arim y Barbosa
2002, Arim y Marquet 2004, Ulrich y Gotelli 2007b, Gotelli y Ulrich 2010, Chase 2010,
Tucker et al. 2016). Para el presente método la incorporacién del modelo nulo permitio
pasar de una inferencia cualitativa a cuantitativa. En perspectiva, el abordaje podria
robustecerse con otras consideraciones estadisticas. Por ejemplo, hemos explorado la
incorporacion de co-variables que den cuenta del efecto de las condiciones locales,
atributos de las especies, u otros determinantes de las métricas evaluadas.
Complementariamente, se puede considerar el analisis de funciones de conexién de
parches en relacién a su distancia en lugar de una distancia umbral o métodos que

permitan asignar niveles de flujo a cada parche independiente de su posicién en la red.
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Aislamiento y estructura de co-ocurrencia

El marco tedrico de Metacomunidades predice la existencia de un patron en
joroba en la magnitud de estructuracion de las comunidades en gradientes de dispersion
(ver Figura 2) (Leibold et al. 2004). En esencia, a bajos niveles de flujo hay baja
disponibilidad de especies para el ensamblaje de las comunidades por cualquier
mecanismo ecoldgico, pero a niveles muy altos de flujo el efecto de masa prevalece
sobre los procesos locales; siendo a niveles intermedios de flujo donde las comunidades
presentarian el mayor grado de estructuracién (Figura 2). Esta hipétesis conceptual es
bien sustentada en andlisis tedricos y empiricos para el caso de la diversidad
(Matthiessen y Hillebrand 2006, Cadotte 2006, Vanschoenwinkel et al. 2007, Howeth y
Leibold 2010, Loreau 2010, Grainger y Gilbert 2016). No obstante, para el caso de las
redes de co-ocurrencia se sustenta esencialmente en un abordaje conceptual (pero ver
Bender et al. 2017). Por un lado, nuestros resultados sustentan la prediccion general en
sentido que el grado de estructuracion en co-ocurrencia de las comunidades locales
dependié del nivel de flujo de organismos, representado aqui por el aislamiento. Sin
embargo, los patrones encontrados no son adecuadamente sustentados por la
conceptualizacion anterior (ver también Logue et al. 2011, Brown et al. 2017). Primero,
la estructuracion en términos de co-ocurrencia no puede ser resumida en un solo eje
como si la riqueza taxonémica. Todos los indices considerados toman valores positivos
y negativos indicando estructuracion en sentidos opuestos. En segundo lugar, mientras
que la estructuracién en términos de modularidad (anti-modularidad de hecho)
disminuye con la centralidad de la comunidades, en términos de anidamiento aumento
(anti-anidamiento de hecho). En tercer lugar, como fue observado en el andlisis de las
redes metacomunitarias, los distintos patrones de co-ocurrencia se verian afectados por
mecanismos que operan a distintas escalas espaciales (distancias caracteristicas
asociadas a la modularidad y el anidamiento fueron mayores que la asociada a la co-
ocurrencia en damero, ver Figura 6 y 7), lo cual probablemente determine que el mismo
grado de centralidad de un charco tenga efectos diferentes en una u otra métrica. Por
ultimo, las tres métricas fueron también consistentemente asociadas con las
condiciones locales. Esas cuatro lineas de evidencia sugieren que la conceptualizacion
de un gradiente en joroba en estructura de comunidades en un gradiente de dispersion
es insuficiente para dar cuenta de los patrones naturales. Es asi que al menos una
dimension mas deberia ser tenida en cuenta en este marco tedrico, y explorar asi el
espacio inferencial definido por al menos tres ejes que permita ajustar mejor a las
dinamicas observadas en los sistemas naturales (Brown et al. 2017) (Figura 9). Nuestra

evidencia empirica sugiere que las condiciones locales (volumen, heterogeneidad,
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diversidad) tienen el potencial de afectar la relacién entre estructura y flujo (Figura 8),
por lo que los procesos locales podrian dar cuenta de la tercer dimensién, al menos en
este sistema en particular. Por otro lado, abordajes tedrico y empirico sustentan un
cambio en la relacion estructura-flujo a distintos niveles de disturbio (Wasserman vy
Faust 1994, Urban 2004, Brendonck et al. 2015, Heino et al. 2015, Shoemaker vy
Melbourne 2016), representando este disturbio otra potencial dimension adicional. Otras
variables podrian ser incluidas como potenciales ejes (e.g.: tamano de la
metacomunidad, escala temporal, etc.), donde la relevancia estara dada por el contexto
de la investigacion, asi como por las caracteristicas particulares de los distintos sistemas
naturales (Brown et al. 2017). Estos resultados se encuentran en linea con recientes
estudios (Logue et al. 2011, Ulrich et al. 2017, Brown et al. 2017), que en conjunto
desafian conceptualizaciones teodricas y se direccionan hacia la busqueda de abordajes
novedosos que permitan capturar la complejidad de los sistemas, particularmente de las

metacomunidades.

Z-score > 2

Grado de co-ocurrencia

v

@ Aislamiento - centralidad
\O Z-score < -2

Figura 9. Nueva hipotesis propuesta acerca de la tendencia esperada de la respuesta del grado de
estructuracion en términos de ocurrencia de especies a lo largo de un gradiente completo de aislamiento
de las comunidades de una metacomunidad. Al igual que la Figura 2, las comunidades locales aisladas y
las muy centrales presentan una estructura de co-ocurrencia azarosa. Valores intermedios de centralidad,
que se traduce en moderado flujo de individuo se asocia a ciertos mecanismos que promueven la
emergencia de estructuras de co-ocurrencia significativas. Dentro del margen de significancia y
dependiendo de otras caracteristicas locales, las comunidades pueden ser anidadas o anti-anidadas,
modulares o anti-modulares, o tipo damero o anti-damero. Este gradiente de estructura sugiere la necesidad
de incorporar otro eje de analisis para representar y comprender la complejidad asociada a los patrones de
co-ocurrencia de especies.
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Una consideracion adicional en relacion a la prediccion general en joroba es que
dificiimente un sistema empirico logre presentar un gradiente de dispersion
suficientemente amplio como para evidenciar esta joroba. Por ejemplo, en la mayor
parte de los sistemas naturales, el gradiente de centralidad-aislamiento de las
comunidades locales no abarcaria un rango suficientemente amplio de valores como
para representar todos los escenarios tedricamente posibles. Este seria el caso de
nuestro sistema de estudio, particularmente pequefio en relacion a estudios llevados a
cabo a escalas biogeograficas (Bender et al. 2017) y en donde el rango de flujo de

individuos dificilmente cubre el espectro total de valores posibles.

Patrones de co-ocurrencia en un contexto metacomunitario

Los patrones de co-ocurrencia evidenciados por las tres métricas indican la
existencia de un gradiente de estructuracion entre las comunidades. Los valores
estandarizados de los indices nos se acumularon en coeficientes significativos o no
significativos sino que se distribuyeron en gradientes relativamente continuos. Es de
destacar, el haber detectado estos gradientes a pesar del bajo poder estadistico
involucrado en la deteccion de patrones de co-ocurrencia en redes de pequefio tamafio

como las aqui analizadas (Olesen et al. 2007, Gotelli y Ulrich 2012, Ulrich et al. 2017).

Estos gradientes estructurales encontrados sustentan una respuesta gradual a
gradientes ambientales y flujo de organismos, en donde las comunidades analizadas
pasarian de evidenciar estructuracién en co-ocurrencia hacia patrones no distinguibles
de redes aleatorias. En este sentido, nuestros resultados evidencian consistentemente
para los tres patrones de co-ocurrencia aqui considerados, la existencia de un balance
entre mecanismos metacomunitarios (centralidad de las comunidades) y las
caracteristicas locales como determinantes de la estructura. De hecho, los elevados
coeficiente de determinacién obtenidos en los modelos, sugieren que se logré captar las
variables que caracterizan significativamente las comunidades, teniendo en cuenta el
conjunto de factores bioticos y abidticos que podrian determinar la estructura asi como
el componente estocastico. Este balance entre los procesos locales y metacomunitarios
como determinantes de la estructura de las comunidades ha sido previamente
reconocido para su riqueza (Mouquet y Loreau 2002, Carrara et al. 2012, Borthagaray
et al. 2015b) y aqui para la estructura de co-ocurrencia de las comunidades.
Adicionalmente, estos resultados son consistentes con estudios previos desarrollados
en este mismo sistema, en los cuales se ha demostrado que gradientes de aislamiento

de los charcos afectan la riqueza local de plantas e invertebrados (ver Borthagaray et
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al. 2015a,b) y el grado de estructuracion temporal y espacial de plantas (ver Pinelli
2016).

Dependiendo del sistema estudiado, las métricas de co-ocurrencia pueden ser
complementarias, opuestas o redundantes en la descripcion de su estructura (Ulrich y
Gotelli 2007a, 2013, Fortuna et al. 2010). Aqui, la estructura anidada y modular podrian
ser comparables ya que estarian respondiendo a distancias caracteristicas similares
(alta correlacion entre los valores de BC de las respectivas redes). Es decir que los
mecanismos que dan cuenta de uno u otro patron se ven afectados a similares escalas
espaciales. No obstante, el anidamiento y la modularidad responden de manera opuesta
con asociaciones negativas y positivas respectivamente con la centralidad de las
comunidades (ver Figura 8). Este resultado resalta entonces la potencial naturaleza
complementaria entre estas métricas (Olesen et al. 2007, Fortuna et al. 2010, pero ver
Ulrich et al. 2017). También podria estar pasando que los mismos mecanismos que dan
cuenta de un tipo de estructura sean los que “rompan” la otra. Por otro lado, como fue
antes mencionado, los mecanismos asociados al patron tipo damero responden a una
escala espacial considerablemente menor que la observada para los patrones de
modularidad y anidamiento. Esto seria consistente con la accién de los mecanismos de
coexistencia entre pares de especies a escalas menores que los mecanismos de
estructuracion a nivel de ensamble de especies—anidamiento y modularidad (Webb et
al. 2002, Dallas et al. 2019).

La naturaleza de los charcos del presente sistema de estudio, cubriendo un
amplio rango de volumenes, implica un escenario en el cual podrian cambiar a lo largo
del gradiente ambiental los mecanismos que determinan el ensamblaje de especies
(Arim et al. 2010, 2011, Ziegler et al. 2014, Borthagaray et al. 2015b). Especificamente,
existen charcos que presentaron una co-ocurrencia anti-anidada y que a la vez
tendieron a ser mas segregados. Estos charcos fueron los mas centrales de la
metacomunidad y tendieron a presentar mayor heterogeneidad (Figura 8). La
heterogeneidad (aqui representada por la densidad de monticulos de tierra) a menudo
interrumpe un posible gradiente ambiental continuo asociado tipicamente a una co-
ocurrencia de especies anidada junto con los umbrales de tolerancia de las especies
(Ulrich et al. 2009). En este sentido fue consistente encontrar que los charcos mas
heterogéneos presentaran una estructura anti-anidada. Asimismo, una mayor
heterogeneidad suele estar asociado a una mayor presencia de micro-habitats
diferentes que tenderian a comprender diferente composicién de especies. Por lo tanto,

esta variable se asociaria positivamente con una distribucion segregada o en médulos
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de especies (Ulrich y Gotelli 2007a), a pesar de no evidenciar dicha asociacion directa

en nuestros resultados.

En el otro extremo del gradiente de aislamiento, es decir, en los charcos mas
aislados, se encontraron comunidades en las cuales se sugiere que dominan
mecanismos que rompen la estructura de segregacion, generando una anti-modularidad
y una tendencia a presentar una distribucion anidada. Estas comunidades se asociaron
negativamente con el volumen de los charcos. Variables como el tamafio (volumen,
area, profundidad) han sido histéricamente reportadas como determinantes robustos de
la estructura de las comunidades, particularmente de la diversidad de especies (Mac.
Arthur y Wilson 1967, Chesson 2000, Morin 2011). No obstante, su asociacion con los
patrones de co-ocurrencia no es tan evidente. Tipicamente, mayores areas o volumenes
se correlacionan positivamente con la riqueza de especies, ya que permite poblaciones
mas estables (debido a su mayor tamano en términos de abundancia), asi como también
mayor disponibilidad y diversidad de recursos y refugios (MacArthur y Wilson 1967).
Podria existir una asociacion entre los patrones de co-ocurrencia y el volumen mediado
por la riqgueza de especies, sin embargo en nuestro sistema no fue posible de evidenciar
una relacion positiva entre riqueza y volumen. Alternativamente, sugerimos como
potencial mecanismos que a medida que aumenta el tamafio de la comunidad es posible
encontrar gradientes ambientales continuos que favorezcan arreglos anidados o anti-
modulares (Ulrich et al. 2009). Consecuentemente, estos gradientes, promovidos por un
mayor tamafio, romperian con la estructura segregada, lo que explicaria la asociacion

negativa entre la modularidad y el volumen observado (Figura 8).

El gradiente observado para el patron de damero tiende a aumentar a medida
que aumenta la centralidad, de forma similar a la modularidad, tendencia congruente
con que ambos representan patrones de segregacion a diferentes escalas.
Paralelamente, este patron se asocid negativamente con la riqueza de la vegetacién
local. La riqueza vegetal aporta tanto disponibilidad de recursos alimenticos como
refugios para evitar depredacion para distintas especies animales (Tilman 1982,
Jeppesen et al. 1997, 2012, Chesson 2000, Declerck et al. 2005, Thornhill et al. 2017).
Estas caracteristicas asociadas a la riqueza vegetal de las comunidades es
particularmente importante en sistemas acuaticos como lagos y los charcos temporales
de este sistema de estudio (Jeppesen et al. 1997). A partir del efecto directo sobre la
diversidad y mediando las interacciones inter-especificas (MacArthur y Levins 1967,
Jeppesen et al. 1997, Field et al. 2009), este atributo de las comunidades promueve una

mayor co-existencia local. Por lo tanto, nuestros resultados son consistentes con la
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literatura y el mecanismo invocado, i.e.: la competencia intra-especifica, que es el
mecanismo tipicamente asociado a la emergencia del patron de damero (Diamond
1975, Ulrich y Gotelli 2007a, Dallas et al. 2019). En suma, la asociacion negativa que
encontramos en nuestro sistema entre la riqueza vegetal y el patrén de segregacion se

asocia a que la primera atenuaria las interacciones antagénicas entre especies.

En resumen, pocos abordajes han cuantificado la estructura de las redes de
ocurrencias locales en gradientes ambientales y menos aun considerando también el
aislamiento de las comunidades. Las comunidades de charcos temporales presentan
un gradiente de estructura en términos de segregacion entre especies, modularidad y
anidamiento. Nuestros resultados resaltan la importancia del balance existente entre
mecanismos metacomunitarios y locales en la determinacién de la arquitectura de la
biodiversidad. En relacion a los mecanismos metacomunitarios, se encontro
consistentemente un efecto significativo de la centralidad de intermediacion para las tres
meétricas de co-ocurrencia. Los patrones reportados también sustentan la necesidad de
expandir la conceptualizacion clasica de la teoria de metacomunidades. Por otro lado,
las métricas fueron asociadas a diferentes variables locales, siendo consistente con la
literatura en cuanto a los diferentes mecanismos asociados a la emergencia de cada

métrica de co-ocurrencia.
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Conclusiones

Comprender como la estructura de co-ocurrencia, especificamente el patrén
anidado, modular y en damero, se ven afectados por el flujo de individuos entre
comunidades locales ha sido un foco de estudio pobremente considerado en el marco
de la teoria de metacomunidades. Esta tesis presenta evidencia empirica sobre la
conexién entre la estructura local de las redes de co-ocurrencia y el aislamiento de las

comunidades. En este sentido los principales aportes fueron:

1- Identificacion de redes metacomunitarias para los tres patrones de co-ocurrencia
estudiados. Esto implico la deteccidon de una distancia espacial caracteristica, la cual
esta dentro de la escala del sistema de estudio. La co-ocurrencia en damero fue
asociada a distancias caracteristicas mucho mas bajas, en comparacion con los

patrones de anidamiento y modularidad.

2. Incorporacion de un modelo nulo al método de estimacién de redes metacomunitarias,
propuesto por Borthagaray et al. (2015a). A partir de los modelos nulos se pretende
aportar significancia estadistica a la red estimada pasando de una inferencia cualitativa

a cuantitativa.

3. Evidencia empirica del balance entre procesos metacomunitarios y locales como
determinantes de la estructura de co-ocurrencia local, desafiando la conceptualizacion
de un patrén en joroba esperado en estructura de comunidades en un gradiente de
dispersion. Se muestra por primera vez que la estructuracién en términos de co-
ocurrencia no puede ser resumida en un solo eje como lo sugerido hasta el momento
para la riqueza taxonomica. En este sentido, proponemos una expansion del modelo
conceptual definido para la asociacion entre la estructura de co-ocurrencia local y el flujo
de individuos que incorpore al menos una nueva dimensién. Nuestra evidencia empirica
sugiere que las condiciones locales (volumen, heterogeneidad, diversidad) tienen el
potencial de afectar la relacion entre estructura y flujo, por lo que los procesos locales

podrian dar cuenta, en este sistema en particular de la tercer dimension.
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Perspectivas

Comprender la interrelaciéon entre diversidad funcional, taxonémica, estructura
de co-ocurrencia y estabilidad de las comunidades es un objetivo central en ecologia.
No obstante, en metacomunidades, casi la totalidad de los estudios te6ricos y empiricos
se enfocan en alguno de estos componentes y rara vez en su interrelacion. En este
contexto, es ineludible avanzar hacia la generacién de mas y mejores bases de datos,
abordajes y teorias. En esta linea, proponemos avanzar en la conexion entre
variabilidad a escala poblacional versus estabilidad a escala ecosistémica. Esta relacién
fue esencialmente abordada considerando dinamicas de poblaciones y biomasa de
comunidades. Siguiendo la linea de la presente tesis y trascendiendo el histérico foco
en abundancia y riqueza taxonoémica, seria fundamental evaluar la conexion entre la
dinamica en los roles topoldgicos de las especies y la estabilidad en la estructura de

redes de co-ocurrencia.

En esta tesis se avanzé en el desarrollo de métodos estadisticos para la
deteccion de redes metacomunitarias. A futuro seria esencial continuar desarrollando
estos métodos considerando una gama mas amplia de mecanismos potenciales
subyacente a la estructura de estas redes. Asimismo, seria importante avanzar en
herramientas estadisticas que permitan asignarle una probabilidad relativa a redes

metacomunitarias estimadas a partir de diferentes criterios.

Por ultimo y en una sana construccion tedrica basada en datos y teoria, los
patrones aqui reportados deberian motivar nuevos analisis que sustenten las hipodtesis
que hemos propuesto a lo largo de la tesis. Abordajes basados en modelos de loteria
corriendo en redes metacomunitarias serian una aproximacion interesante para la
evaluacién de los mecanismos ecoldgicos subyacentes a la estructuracion en términos
de co-ocurrencia, su conexion con la variabilidad en abundancia de especies y roles

topoldgicos, y la estabilidad a nivel del ecosistema.
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Figura S1. Analisis exploratorio de las variables ambientales: Biom_veg, biomasa vegetal en g/lUM (una
unidad muestral —-UM- corresponde a 400 cmz); S_veg, riqueza vegetal; area, area del charco en mz; prof,
profundidad media del charco en m; cv.prof, coeficiente de variaciéon de la profundidad; volch, volumen del
charco en m3; het, heterogeneidad (densidad de monticulos x m2); epa, espacio productivo por area en
g/mz; epv, espacio productivo por volumen en g/ms; LM_Lm, indice de forma (Largo mayor/ largo menor).
En el panel superior se muestran los coeficientes de correlaciones de Pearson entre los pares de variables,
los valores enmarcados en verde corresponden a las correlaciones mayores o iguales a 0.8. Los graficos
de la diagonal corresponden a los histogramas de cada variable y en el panel inferior se observan los
diagramas de dispersion y suavisado lowess entre pares de variables.
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Figura MS3. Matrices de presencia-ausencia de especies animales de los 18 charcos muestreados,
obtenidas a partir de la funcion visweb del paquete ‘bipartite” (R-software). Las filas corresponden. ? las
especies y las columnas a las unidades muestreales (UM). Notese que los charcos generalmente difieren
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tanto en la cantidad de especies como en el nimero de UM (en relacion a su area). Las celdas negras
indican la presencia y las blancas la ausencia de la especie en cada UM. Las matrices enmarcadas en
verde corresponden a los charcos que presentaron al menos un patrén significativo al 95%, de arriba hacia
abajo: comunidad con estructura anti-modular (Zmodularidad = -2.39), comunidad con estructura anti-anidada
(ZNODF = -2.13).

Componente 1 Componente 2

o

© s 7]

i

© |

e o~
S

<

=}

o~ < |

S 7 <

<

o
©o
i

o :

g -

<

S il

; s -

Nestedness C-score Modularity Nestedness C-score Modularity

Figura MS4. Contribucion de cada métrica estructural a los 2 ejes del ACP presentados en la Figura 5.
Componente 1 (PC1) y componente 2 (PC2).
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NODF ~CC
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Modularidad ~ BC

1|9
-E 2 b
¥ : | -2
B L gtecn o J ':: > '.
e - o i a ® e
-l ANy . L N
A \ £ S Je & » . y.
5 ey >~ - 2 ] VA O
; 500 1000 1 b“JU ZL"L"J \YJ SL"L 1 U‘ULJ T:rIUlJ 2 J"J'J
distancia de conexion distancia de conexion
Modularidad ~ DC
3 : 5 % .
k.1 -~
RN s o] 8 \# Bk, -
$ ‘i\dh - 18 'J Cr s =
o o ‘ = . 5 Y =
s Oy o . - *
N
s - < “\H\l—r = o Ca—s

1000 1500 2000 0 500 1000 1500 2000

°

1000 1500 2000

distancia de conexion distancia de conexion distancia de conexion

Modularidad ~ CC

© | s 7
§
- H
L ]
H £ <
£ o § 3
§ 3 H i
5 J :
x
o L
° s ’ ok -
S -
4.8l - ® -
i - «? g .
s . o, w =l ° -
° .‘, ! s,
Cd L]
2 ‘o - - | W - £ -
T r T T T T T T T T T
0 500 1000 1500 2000 o 500 1000 1500 2000 1000 1500 2000
distancia de conexion distancia de conexion distancia de conexion

Figura MS5. Identificacion de la distancia significativa al 95% que maximiza la asociacion entre la estructura
de co-ocurrencia y la centralidad de la comunidad local. Los coeficientes de determinacion (RZ) fueron
calculados para 400 distancias de conexion. Los puntos rojos se corresponde con la asociacion de los datos
observados y los puntos grises representan los R? de las asociaciones obtenidas al computar 2000
aleatorizaciones de los indices de co-ocurrencia. La curva verde representa el limite de confianza al 95%,
los puntos observados (rojos) por encima de la curva se corresponden con asociaciones significativas. Las
lineas azules verticales identifican la distancia de conexién maxima a partir de la cual se estiman las redes
metacomunitarias para cada patréon. A- R? de las regresiones (regresion lineal, cuadratica y cubica) entre el
indice Z-NODF vy las centralidades (de arriba hacia abajo: BC, DC y CC). B- R? de las regresiones entre el
indice Z-C-score y las centralidades (de arriba hacia abajo: BC, DC y CC). C- R? de las regresiones entre
el indice Z-Modularidad y las centralidades (de arriba hacia abajo: BC, DC y CC).
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Figura MS6. Histogramas de distribucion y correlaciones entre las métricas de centralidad estimadas a
partir de redes de maximizacion para cada patron de co-ocurrencia (indice NODF, C-Score y Modularidad).
BC, centralidad de intermediacién; DC, centralidad de grado; CC, centralidad de cercania. Nétese que para
el patron Modular se encontraron dos maximos en la asociacion con la centralidad de intermediacion, de
ahi los dos vectores de centralidad BC.
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Tabla MS1. Resultados de la seleccion de modelos para los determinantes de los patrones de co-
ocurrencia: Anidamiento (Znopr), Damero (Zcscore), Modularidad (Zweq). Para cada patréon (variable de
respuesta) se presentan los cinco modelos con menores valores de AIC (combinacion de variables
explicativas), el delta AIC respecto al modelo con menor AIC (Aaic), el peso de la evidencia (wi), y el peso
de la evidencia combinado (wicombinado)- Esta Ultima variable consiste en la suma de los wi de los modelos
que consideran la misma combinacion de variables explicativas pero que difieren en las transformaciones
lineales de las mismas. Consistentemente para los diferentes patrones, el mejor modelo incluyé la
centralidad de intermediacién y una variable local.

variable de respuesta variables explicativas A wi Wicombinado
Heterogeneidad + BC? 0 0.53
Heterogeneidad + BC 2.28 0.17 0.85
ANIDAMIENTO (Heterogeneidad)? + BC? 2.51 0.15
ZNoDF (Profundidad)? + BC 3.41 0.1
(Profundidad)? + BC? 4.98 0.05 015
S. vegetal + Log(BC) 0 0.33
(S. vegeta/)2 + Log(BC) 0.01 0.32 065
DAMERO Log(Volumen) + Log(BC) 0.15 0.18
Zc score Log(Vo/umen)2 + Log(BC) 1.69 0.14 0.32
Log(BC) 4.61 0.03 0.03
Log(Volumen) + Log(BC.2) 0 0.47
Log(Vo/umen)2 + Log(BC.2) 0.08 0.45 092
MODULARIDAD BC.1+BC.1? 5.33 0.03 0.03
ZMod S.vegetal + Log(BC.1) 5.82 0.03
(S.vegetal)’ + Log(BC.1) 6.24 0.02 005
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