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Resumen

La distribucién de tamafios corporales nos permite inferir mecanismos ecolégicos y
evolutivos que favorecen o limitan la viabilidad de los organismos. Varios estudios han
demostrado la existencia de discontinuidades y agregaciones en las distribuciones de
tamafios corporales a distintas escalas y grupos taxonémicos. Sin embargo, pocos
estudios empiricos han logrado avanzar en los determinantes de estos patrones de
distribucion discontinua en distintos gradientes ecoldgicos. A través de modelos nulos,
la presente tesina analiza la existencia de discontinuidades en la distribucion de
tamafios corporales en 48 ensambles locales de peces carnivoros en la cuenca del Rio
Negro. Los resultados muestran que la distribucibn de tamafios corporales esta
relacionada con el gradiente de naciente-desembocadura de la cuenca -estructura del
paisaje- asi como con la carga de nutrientes local. El escalamiento en la demanda de
recursos y la capacidad de dispersion de los organismos con el tamafio corporal son
determinantes putativos de los patrones observados. Ademas, la distribucién espacial
de los sitios de reclutamiento y las interacciones troficas podrian estar jugando un papel.
Esta tesina es un intento de reducir la brecha existente entre teoria y datos empiricos
en relacion a las distribuciones de tamafios corporales y resalta la importancia de la
estructura del paisaje para la comprension de la estructura y funcién de las comunidades

locales

Abstract

Body size distribution allows us to infer the ecological and evolutionary mechanisms that
favor or limit the viability of organisms. Several studies have shown the existence of gaps
and clumps in body size distribution along a wide variety of scales and taxa. However,
few empirical studies have been able to advance on the determinants of gaps and
aggregations along sound ecological gradients—e.g. local conditions and community
isolation. By means of null models we assessed the existence of discontinuities in the
body size distribution in 48 local assembles of carnivorous fishes in the Rio Negro basin,
Uruguay. Our results show that body size distribution is related to the headwater-outlet
gradient—landscape structure—of the basin and with local nutrient load. The scaling in
resource demand and organisms dispersal with body size are putative determinants of
the observed patterns. In addition, spatial location of nursery areas and trophic
interaction may also play a role. Our study attempts to reduce the gap between theory
and data in relation with body size distribution and highlights the importance of landscape

structure for the understanding of local communities structure and function.



Introduccion

Patrones y procesos en la distribucion de tamafios corporales

El tamafio corporal es un atributo correlacionado con la mayoria de los rasgos
funcionales y tasas vitales (Brown, Marquet, Taper 1993, Peters 1983, McNab 2002,
Woodward 2005), siendo clave para entender la relacion de un organismo con su
ambiente. Atributos como la posicion tréfica, la demanda energética, tasas de natalidad
y mortalidad, distancias de desplazamiento, asi como variables emergentes como la
abundancia, biomasa y diversidad se relacionan estrechamente con el tamafio corporal
(Brown et al 2004). Dada la importancia central del tamafio de los organismos para
entender los fendmenos biolégicos, el analisis de la distribuciéon de tamafios corporales
€s una aproximacion repetidamente utilizada para intentar identificar los mecanismos
subyacentes al ensamblaje de las comunidades (Allen et al. 2006). Esta contiene
informacién sobre el uso y la disponibilidad de recursos, y puede ser un factor
estructurador de las comunidades (Thibault et al. 2011, White 2007). Es asi como la
estructura de dicha distribucién permite tanto hacer nuevas predicciones como avanzar
en la evaluacion empirica de teorias (Brown, Marquet, Taper 1993; Allen et al 2006).
La distribucion de tamafos corporales también permite inferir la existencia de
mecanismos ecoldgicos y evolutivos que favorecen o limitan la viabilidad de los
organismos (Holling 1992; Brown, Marquet, Taper 1993). Varios estudios, en diferentes
taxa, han mostrado una estructura de agregaciones y discontinuidades en la distribucién
de tamafos corporales (Holling 1992; Allen et al. 2006; Borthagaray et al. 2012; Raffaelli
et al. 2015; Thibault et al. 2011). Esta distribucién polimodal ha sido evidenciada a
diversas escalas desde faunas continentales completas a comunidades locales
(Raffaelli et al 2015). Este patrén responderia a la existencia de valores de tamafio con
mejor desempefio relativo (" 6ptimos”) —i.e. agregaciones--, y otros rangos de valores
donde la viabilidad de individuos estaria mas comprometida—i.e. discontinuidades o
gaps (Holling 1992; Allen y Holling 2002; Borthagaray et al. 2012; Raffaelli et al 2015).

Para explicar este patron de agregaciones y discontinuidades, Holling (1992) desarrollo
la hipotesis de discontinuidad de texturas (TDH). Esta hipétesis propone que la
distribucién discontinua de tamafios corporales refleja las discontinuidades en la
distribucion de recursos y oportunidades a diferentes escalas espaciales y temporales.
Estas discontinuidades pueden estar determinadas por ejemplo por la arquitectura de la

vegetacion o la estructura del paisaje limitando los tamafios viables. EI mecanismo de
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la TDH opera en la mesoescala, moldeando procesos que suceden a escalas mas
pequefas y supeditado a los procesos que actian a mayor escala (Allen et al 2006).
Ademds de la TDH se han identificado cinco grandes hip6tesis no excluyentes para

explicar las observaciones sobre la distribucién de tamafos (Ver Figura 1):

Hipotesis energética: Bajo esta hipdtesis es la tasa a la que los organismos pueden
extraer energia de su entorno y dirigirla hacia trabajo reproductivo lo que determina la
masa corporal. La hipétesis plantea la existencia de un tamafio 6ptimo para maximizar
la adecuacion biolégica. Consecuentemente se predice una distribuciéon unimodal a lo
largo del gradiente de tamafios corporales, identificando principalmente a la
competencia como el mecanismo que evita que los tamafios se acumulen alrededor del
tamafio optimo (Allen et al 2006; Brown, Marquet, Taper 1993). No obstante, la
existencia de heterogeneidad espacial, temporal, taxonémica o funcional (ej. Carnivoro-
herbivoro) en la tasa de suministro de recursos, permite que multiples modas puedan
emerger (Marquet et al. 2008). En términos generales, estos mecanismos energéticos
probablemente actian a grandes escalas de espacio y tiempo, generando restricciones
a otros mecanismos actuando a menor escala (Allen et al 2006).

Hipotesis filogenética: De acuerdo a esta hipotesis es la historia macroevolutiva de la
biota lo que determina la distribucion de tamafos de las especies. Especificamente, la
inercia filogenética y la conservaciéon de nicho determinarian que las especies derivadas
se parezcan a las ancestrales (Allen et al. 2006). Esto determina agregaciones en
atributos, como el tamafio corporal, en los rangos de tamafio préximos a las especies
ancestrales. Un ejemplo de esto es que la distribucién de tamafos de los mamiferos
sudamericanos presenta tres modas, resultado del gran intercambio generado por el
surgimiento del istmo de panama, dos correspondientes a los mamiferos de América del
Norte y una correspondiente a los mamiferos Sudamericanos que habitaban antes de

dicho surgimiento (Allen et al 2006).

Hipo6tesis biogeografica: En principio, esta hipotesis se enfoca en los mecanismos
neutrales relacionados a la dispersion y las barreras geograficas lo que determina a
mesoescala la distribucion de tamafos corporales tanto o mas que mecanismos
relacionados al nicho de las especies (Allen et al 2006). La diferenciacion por deriva en
dos biotas con limitado flujo de individuos determina agregaciones a diferentes tamafios
gque al combinarse dan cuenta de patrones multimodales (Allen et al 2006). No obstante,
cuando la agregacion entorno a diferentes tamafios en diferentes regiones responde a
procesos selectivos, mecanismos no neutrales estarian dando cuenta del patron

multimodal.



Hipotesis de las interacciones comunitarias: Actuando a escala local, esta hipotesis
engloba los mecanismos mediante los cuales las distintas interacciones comunitarias
moldean los posibles tamafos corporales para la obtencion de recursos (Hutchinson
1959). La existencia de limites a la similitud entre especies promoveria la aparicion de
una distribucion multimodal, donde las especies se agrupan en gremios viéndose
favorecidas por la baja competencia con otros grupos de especies (gremios) a pesar de
tener alta competencia con especies del mismo gremio (Pianka 1974).

de

desagregaciones también podria responder a procesos de coevolucién que favorecen

Hipotesis neutralidad emergente: La existencia de agregaciones vy
tanto la segregacién como la agregacion de los atributos especificos. La coexistencia
entre especies puede emerger evolutivamente por la segregacion de la dimension
tamafio corporal pero también por la agregacién en tamafios similares (Scheffer y van
Nees 2006). Cuando las especies son suficientemente similares, la selecciéon no puede
diferenciarlas, siguiendo entre ellas una deriva ecoldgica (Scheffer y van Nees 2006).
Los tiempos de exclusion por deriva pueden ser tan largos que las especies coexisten

de hecho (Hubbell 2001). Consecuentemente, la observacién de varias especies con

m 10m 100m 1km 10km 100 km 1000 km
""""""""""""""""" je=—= 10 Million Years
Geological ’
Energetic :
Hypothesis !
" &= 1 Million Years
Log Time : Phylogenetic
Hypothesis == 100,000 Years
Paleo-ecological " Blogeographical ; e 10,000 Years
Hypothesis
"""""""""""""""""""""""" = 1,000 Years
© Textural
Discontinuity
............... “yp"m“i‘_.v" je— 100 Years
R Biotic Interac(ion":
Ecological Hypothesis . == 10 Years
Local Regional Continental
Log Space

Fig. 1. Representaciéon esquemaética de las escalas espaciales y temporales tomada de Allen et al 2006.
alas que cada hipdtesis mecanicista explica el fendmeno de las discontinuidades en las distribuciones de
tamafios corporales. Obsérvese que no hay solapamiento entre ellas. La hipotesis de la neutralidad
emergente no fue incluida en el trabajo original de Allen pero actla a escalas de tiempo y espacio de
procesos evolutivos. La escala de trabajo de la presente tesina se corresponde con las dos primeras

hip6tesis mecanicistas, la de interacciones bidticas y la de discontinuidad de texturas.




tamanfos similares, puede ser consecuencia de la competencia (Scheffer y van Nees
2006).

La ecologia de comunidades sufre un déficit importante entre sus predicciones teoéricas
y su respaldo empirico (Borthagaray et al 2015). El marco teérico que rodea a las
distribuciones polimodales de tamafos corporales no es la excepcion (Allen y Holling
2008). Esta carencia de evaluaciones robustas es importante en el reporte de patrones
de agregacién y desagregacion significativos (Allen y Holling 2008). No obstante,
probablemente mas importante, pocos estudios han avanzado en la identificacion
explicita de los atributos del paisaje, recursos y biotas que determinan la distribucién de

agregaciones y discontinuidades en los tamafios corporales (Borthagaray et al. 2012).

El aislamiento como variable relevante para entender los patrones de

biodiversidad

El escenario actual de cambio global trae aparejado entre otras cosas cambios en la
estructura de los paisajes naturales en casi todo el planeta--e.g. fragmentacion, pérdida
de hébitats (Haddad et al. 2015, Chase et al 2020). Esto implica tipicamente aumento
en el aislamiento de las comunidades y cambios en la matriz que las separa, lo cual
reduce el nivel de flujo hacia y desde las comunidades (Haddad et al. 2015). En este
contexto, la teoria de metacomunidades se ha posicionado como marco central para
entender el rol del paisaje y el aislamiento sobre la estructura local de las comunidades.
Una metacomunidad es un conjunto de comunidades conectadas por flujo de individuos
entre ellas, y es en este escenario en gue la estructura de las comunidades deberia ser
entendidas. Notablemente, el efecto de este componente del cambio global sobre los
patrones de biodiversidad ha sido comparativamente poco abordado (Haddad et al.
2015). Esto es particularmente importante si consideramos que la estructura del paisaje
ha demostrado ser fundamental en la generacion de los patrones de biodiversidad
(Borthagaray et al. 2012, 2015; Economo y Keitt 2008, 2010; Leibold y Chase 2018).
Explicitamente, esta estructura refiere al arreglo espacial de las comunidades y la
capacidad de flujo de individuos entre ellas (Urban y Keitt 2001). El nivel relativo de
aislamiento-centralidad que presentan las comunidades locales ha sido identificado
como una importante propiedad emergente de esta estructura, sistematicamente
asociada con los patrones de biodiversidad observados en el paisaje. De hecho, la
mayoria de los procesos ecologicos han mostrado interactuar o estar determinados por
el nivel de flujo de individuos entre comunidades o entre un pool regional de especies y
las comunidades locales (Leibold y Chase 2018). El aislamiento determina la tasa total

del flujo de individuos que una comunidad recibe, pero ademas la cantidad de otras
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comunidades involucradas en dicho flujo (Economo y Keitt 2008, 2010). Ambos
aspectos determinan la estructura local observada en las comunidades.
Especificamente, el aislamiento es un determinante de la riqgueza taxondmica
(Borthagaray et al 2015, Scheffer et al 2006), la incidencia de la depredacion y la relacion
depredador-presa (Chase et al 2010, Scheffer et al 2006), la diversidad beta (Lu,
Vasseur, Jetz 2019), asi como la distribucién de tamafios corporales (Borthagaray
2012). Notablemente, de todos los paisajes en donde se ha analizado tedrica o
empiricamente el efecto del aislamiento sobre la estructura local comunitaria, los
paisajes dendriticos, como rios y arroyos, son los que han mostrado tener un mayor
impacto (Altermatt 2013, Arim et al. 2016, Henriques-Silva et al 2018, Harvey y Altermatt
2019).

Los individuos perciben al paisaje segun su tamafio corporal (MacArthur 1959, Ritchie y
OIff 1999, Urban y Keitt 2001). De esta forma, para un organismo de pequefio tamafio
un paisaje puede ser experimentado como heterogéneo y fragmentado, mientras que
para un organismo de mayor tamafio el mismo paisaje es percibido como homogéneo y
continuo (Hutchinson y MacArthur 1959, Urban y Keitt 2001). La capacidad de dispersion
gue tiene un individuo por el paisaje también es dependiente de su tamafio corporal,
tanto si se dispersa de manera pasiva o activa (De Bie et al 2012). Por otro lado, las
demandas energéticas de un organismo, asi como su posicién en la red tréfica, suelen
depender del tamafio corporal (McNab 2002; Arim et al 2010, Woodward et al 2005). La
baja eficiencia de la transferencia energética entre niveles tréficos hace que el
movimiento entre parches de alimentos sea esencial para la persistencia de individuos
de mayor tamafio (McCann et al 2005). De este modo, la distribucion de tamafios
corporales en el ensamble local deberia reflejar las diferentes percepciones de la
estructura del paisaje (Hutchinson y MacArthur 1959, Urban y Keitt 2001, Borthagaray
et al 2012).

Este efecto del tamafio corporal sobre la dispersion y la viabilidad en comunidades
locales estaria interactuando con uno de los principales mecanismos metacomunitarios,
el efecto de masa. El efecto de masa ocurre cuando una especie se establece en un
sitio donde no puede mantener una poblacién viable por si misma, y esta poblacién
necesita de la inmigracion de poblaciones cercanas para mantenerse en el tiempo
(Shmida y Wilson 1985, Leibold y Chase 2018, Leibold 2004). Esto también significa
que podra recolonizar el sitio si ocurre una extinciéon local, lo que se llama efecto rescate

(Brown y Kodric 1977). Por estas causas, la capacidad de dispersion de los organismos,



su posicién tréfica y demanda energética, suelen interactuar con la estructura del paisaje

en la determinacion de los patrones de diversidad (Borthagaray et al. 2015).

Los sistemas fluviales y los peces en particular constituyen un modelo excepcional para
intentar comprender el efecto del aislamiento sobre los patrones comunitarios locales.
Esto se debe a que la dispersidn estrictamente por agua de los peces, limitada a la
estructura natural dendritica de los rios, genera importantes gradientes de centralidad-
aislamiento comunitario (Altermatt 2013). Ademds, las redes dendriticas tienen
caracteristicas propias que las diferencian de otro tipo de redes. Tanto las ramas como
los nodos sirven de habitat y la conectividad espacial y la jerarquia organizacional de
sus elementos interactdan con los habitos de dispersion de los individuos resultando en

que la dispersion direccional sea comun (Altermatt 2013).

La presente tesina tiene dos objetivos. Por un lado aportar evidencia empirica sobre la
existencia de agregaciones y discontinuidades en la estructura de tamafios corporales
de las comunidades locales. Por otro lado, evaluar los determinantes tanto locales
(enmarcado en la hipotesis de las interacciones bidticas) y regionales (enmarcado en la
hipotesis de discontinuidad de texturas). Cabe resaltar que la conexion explicita entre
discontinuidades en la distribucion de tamafios corporales y la estructura espacial del
paisaje no ha sido casi abordada del punto de vista empirico, menos aln en sistemas
fluviales. Para esto me enfoqué en la fauna icticola de la cuenca del Rio Negro como
modelo de estudio, considerando que tanto la biota icticola como el paisaje dendritico
representan excelentes modelos de estudio para el marco teérico considerado.
Asimismo, se trata de un sistema prioritario para el pais con importantes cambios a
diferentes escalas, siendo clave la comprensién de los mecanismos detrds de sus

patrones de diversidad y funcionamiento.

Métodos

Sitio de estudio

El Rio Negro y su cuenca de drenaje ocupan aproximadamente 70.000 km2; esto es
més de un tercio de la superficie del Uruguay (Serra et al 2014). Asimismo, casi la mitad
de las especies de agua dulce del pais estan presentes en esta cuenca (121 especies).
La principal causa de fragmentacion de habitat, reconocida para este sistema, ha sido

la construccion de tres represas, Rincon del Bonete, Baygorria y Palmar. Estas represas
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han alterado el curso principal del rio interrumpiendo el flujo de peces en los diques de
contencién (Serra et al 2014). Mas aun, las represas construidas en el Rio Negro, a
diferencia de la represa de salto Grande en el Rio Uruguay, carecen de pasajes de
peces (Teixeira de Mello et al 2011). Si bien la eficiencia de estos pasajes es discutida
a nivel mundial (Agostinho et al., 2012; Baigun et al. 2012), su completa ausencia en el
Rio Negro podria haber favorecido la extincién regional en la cuenca de grandes
especies migradoras que llegaban desde el Rio Uruguay. Si bien no hay evidencia
robusta en este sentido, varios relatos de pobladores locales confirman que los sabalos,
dorados, bogas, surubies y paties han desaparecido de la mayor parte de la cuenca
donde fueron comunes décadas atras (Serra et al 2014). Por otro lado, esta cuenca es
fuente de agua para uso doméstico, agropecuario e industrial (Brugnoli et al 2011). En
los dltimos afios se han identificado distintos problemas ambientales asociados a la
biodiversidad del Rio Negro. El avance y establecimiento de especies invasoras es una
importante problematica para varias actividades productivas y para la biodiversidad de
especies nativas (Brugnoli et al 2011). EI cambio en los usos del suelo, la pérdida de
calidad de agua y la ocurrencia de algas toxicas también vienen siendo fenémenos de
incremental importancia en el Rio Negro (Paruelo et al 2006, 2012; Redo et al 2012).
Estos fenédmenos ademas de impactar localmente a las comunidades también se han
identificados como una fuente de fragmentacion, afectando asi a la diversidad de todo

el sistema (Araudjo et al. 2019).

centralidad

g

aislamiento

Figura 2. Grafo representando la estructura espacial del Rio Negro y la centralidad relativa (out-

closeness) de las diferentes regiones del rio. Tomado de Borthagaray et al. 2020.




Construccion del Grafo para el Rio Negro

En el contexto de teoria de metacomunidades, la representacion de redes
metacomunitarias a través de grafos se viene consolidando como un abordaje robusto
a la estimacién de la estructura del paisaje y la centralidad o aislamiento de las
comunidades locales (Keitt 1997; Urban y Keitt 2001; Altermatt 2013; Borthagaray et al.
2015, 2020). El paisaje dendritico de la cuenca del Rio Negro fue representado como
un grafo dirigido. Esto es un conjunto de comunidades conectadas por el flujo de agua
en donde se reconoce el sentido de su flujo. Dicho grafo fue tomado de Borthagaray et
al. 2020 (Figura 2). De la base de datos HidroSHEDS se extrajeron las fronteras de la
cuenca del Rio Negro asi como una red de los rios de Sudamérica con una resolucion
de 450 metros. De la interseccion entre las fronteras de la cuenca y los mapas de la red
de rios se extrajo una red vectorizada del curso del rio negro, que luego fue transformada
en un grafo dirigido.

A partir de este grafo se estimaron los valores de centralidad de proximidad dirigida o
“out-closeness” para cada comunidad local (Borthagaray et al. 2020). Esta métrica de
centralidad representa el inverso de la distancia topoldgica de un nodo a todos los
deméas nodos de la red. Al considerar una red dirigida las secciones del rio ubicadas rio
arriba no estarian conectadas. A estas secciones se le asigna una distancia igual al
namero total de nodos en la red. Debe destacarse que se trata de una métrica de
centralidad y no de flujo de individuos, los cuales pueden moverse rio arriba. Esta
métrica fue seleccionada por presentar un excelente desempefio capturando la
ubicacién espacial de las secciones del rio en términos de su aislamiento relativo y por
Su asociacion en otros trabajos con la estructura de las comunidades locales (Figura 2

y Borthagaray et al. 2020).

Muestreo

Se trabajara con la base de datos realizada a partir de proyecto “Estructura espacial y
flujo de individuos como determinante de la diversidad, funcionamiento y estabilidad de
los sistemas fluviales: la cuenca del Rio Negro como modelo” CSIC [+D 2016. En el
marco de este, durante la primavera del 2017 se tomaron muestras icticolas en 58 sitios
en toda la cuenca del Rio Negro siguiendo un disefio representativo del gradiente de
aislamiento - centralidad. La eleccion de sitios para el muestreo se centré en lugares no
perturbados con efectos antropicos reducidos. Brevemente, en cada sitio de delimité
una zona de 50 metros, identificandose 6 transectos transversales a la seccion del rio

separados por 10 metros. En cada transecto, siguiendo una aproximacion de pesca
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eléctrica llevado a cabo por grupos de 3 personas (Texeira de Mello et al 2014), se
realizaron 10 pulsos eléctricos de una duracién de 5-10 segundo cada uno, capturando
los peces con una red de mano. Los peces fueron sacrificados con una dosis letal de
2ml/L de eugenol y etanol 95% en proporcion 1:10 durante quince minutos y fijados en
una solucion de formaldehido (4%) y preservados en etanol (70%). Estos
procedimientos fueron aprobados por la CHEA. Toda la colecta de cada sitio fue
agrupada en Unica muestra, y ésta trasladada al laboratorio del CURE- Maldonado. Una
vez en el laboratorio se identificaron las especies y se midi6 peso y largo de cada
individuo. También se cuenta con informacién taxonémica: orden, familia, género y

especie para los 9761 individuos colectados.

En cada sitio se realiz6 una caracterizacion de varias variables ambientales de interés.
pH, Conductividad (uS), temperatura (°C) y oxigeno disuelto fueron medidos en cada
sitio con una sonda multiparametro (YSI 6600V2). Se colectaron muestras de agua para
determinar fosforo total y nitrégeno total (APHA, 1985). Profundidad y seccion fueron
registrados para parcelas de 25x25cm colocadas adyacentemente a lo largo de las 6
transectas (Teixeira-de Mello et al., 2014). La riqueza de especies vegetales fue
determinada como el nimero total de especies de micréfitas sumergidas, erectas y
flotantes, en cada sitio. La altitud fue tomada de la base de datos HydroSHEDS (Lehner
et al., 2008).

Analisis de los Datos

Si el aislamiento y las condiciones locales no afectan a la distribucién de tamafios
corporales en una comunidad, entonces esta distribucion seria una muestra aleatoria de
la observada en la metacomunidad (Gaston y Blackburn 2000). Con esta l6gica se
construy6 un modelo nulo que predice la distribucién de tamafios corporales esperada
en las comunidades locales. La distribucidbn esperada se estima mediante 2000
muestreos al azar de la metacomunidad, tomando un numero de individuos igual al
observado en la comunidad local. Con este procedimiento, se estimara la distribucion
de tamafos “nula” reteniendo su valor promedio e intervalo de confianza al 95% para
toda la distribucion de tamafios (siguiendo a Borthagaray et al. 2012). De la comparacion
de la distribucion observada y la nula se identificaran tamafos corporales sobre o
subrepresentados en las comunidades locales. El o los valores de tamafio corporal
donde ocurren estas agregaciones o discontinuidades se relacionaran con las

condiciones locales (ancho del rio, riqueza de plantas, tipo de sustrato, profundidad,
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nutrientes) y el aislamiento de las comunidades (centralidad de proximidad o out-
closeness).
Para esto se utilizaran modelos lineales generalizados (Zuur et al. 2009). La medida

utilizada para analizar tamafios corporales fue el peso del individuo.

Para comparar la distribucion observada con la esperada se utiliz6 el valor del

estadistico Z estandarizado, en donde:

Tamaio observada—Media nula

7 =

desvio nulo

Media y el desvio nulo son estimados por a partir de los valores obtenidos para esa
clase corporal a partir de las 2000 iteraciones del modelo nulo. La principal razén para
usar el estadistico Z es que permite hacer directamente comprables los resultados entre
sistemas y por tanto relacionar las agregaciones y discontinuidades con los gradientes
ambientales, lo cual no seria posible sin la estandarizaciéon. El valor del estadistico Z
representa la magnitud de la diferencia entre las desviaciones observadas y las
esperadas por lo que refleja la magnitud del fendmeno, o sea que tan diferentes son los
valores observados a los esperados. Si el valor del estadistico Z es superior a 2 o inferior
a -2 significa que las diferencias son estadisticamente significativas, ya que significa una
diferencia mayor a dos desvios estandar, y dado que la distribucion de las estimaciones
nulas de tamafio corporal son normales (Teorema central del limite), un p-valor inferior
a 0.05.

Para determinar las agregaciones se tomo el valor maximo de Z de cada comunidad
local, asi como la masa donde este valor se observaba (Masa de las discontinuidades y
Z de las discontinuidades). Para determinar las discontinuidades o gaps se hizo lo
mismo para los valores minimos de Z y la masa donde ocurriria (Masa agregaciones y
Z agregaciones). Con estos valores de Z y de masa se realizaron GLMs para encontrar
a qué variables ambientales se correlacionan (ver figuras en Anexo 1). Para esto se
realizo una exploracién completa de posibles modelos, los cuales fueron ordenados por
AIC, identificando los modelos con menor AIC y diferencias de dos unidades en relacién

a los modelos alternativos.

A raiz de observar una elevada correlacién entre ellas, se realiz6 un ACP con las
variables ambientales (conductividad y pH), altitud y out-closeness. El primer eje de este
ACP fue utilizado como una potencial variables explicativa de la estructura de tamafios
corporales como representacién del gradiente naciente-desembocadura, junto con las

variables ambientales sin combinar. Las variables que formaban el primer eje del ACP
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no fueron removidas debido a que de hacerlo, no seria posible observar el efecto directo

de estas variables.

En la presente tesina se trabajé con el ensamblaje de peces carnivoros. Esto se debe a
que es esperable que entre los peces carnivoros y los no carnivoros existan diferencias
entre las tallas donde existen discontinuidades (Borthagaray et al. 2012, Marquet et al
2008). Al incorporar mas de un grupo tréfico se podrian mezclar diferentes
discontinuidades y agregaciones y sus respectivos mecanismos. Consecuentemente es
razonable la deconstruccion del patrén por grupos troficos realizando
independientemente los andlisis empiricos (ver Marquet et al. 2004; Marquet et al.
2008). Se muestrearon 3618 individuos del ensamble de peces carnivoros. A
continuacién puede verse una tabla con las especies y numero de individuos de cada

una, asi como la media del peso por especie y su desvio estandar.

Tabla 1- NUmero de individuos por especie, su peso medio medido en gramos y
el desvio estandar.

N° de | Especie Peso medio (g) | Desvio estandar
individuos peso
1 Bunocefalus doriae 0.50 NA
539 Characidium pterostictum 2.23 2.49
384 Characidium rachovii 0.98 0.58
121 Characidium tenue 1.10 0.77

4 Characidium zebra 1.75 0.39
44 Charax stenopterus 3.33 2.32
149 Crenicichla lepidota 9.15 11.22
44 Crenicichla missioneira 12.75 15.26
130 Crenicichla scottii 16.51 32.26
552 Cyanocharax uruguayensis 1.29 0.95

4 Gymnotus omarorum 19.58 4.92
1033 Heptapterus mustelinus 5.91 5.49

2 Homodiaetus anisitsi 0.25 0.07

3 Hoplias lacerdae 2193.97 433.15
35 Hoplias malabaricus 97.38 170.23
1 ltuglanis australis 8.20 NA

2 Microglanis cottoides 3.35 2.05
30 Oligosarcus jenynsii 24.61 22.05
55 Pimelodella australis 3.50 2.80

1 Pseudobunocephalus iheringii 1.30 NA

60 Pseudocorynopoma doriae 2.58 1.75
19 Rhamdella longiuscula 6.15 6.07

6 Rhamdia quelen 131.50 152.98
234 Scleronema angustirostre 0.80 0.59

9 Scleronema sp. 2.44 2.87
20 Synbranchus marmoratus 18.60 27.04
136 Ectrepopterus uruguayensis 1.89 0.71

12




Todos los andlisis se realizaron en el ambiente R. Los valores de medias y desvios
estandar de cada una de las métricas utilizadas pueden verse en el Anexo, asi como
histogramas de frecuencia.

Resultados

Se observé una distribucién discontinua de los tamafios corporales a lo largo de la
metacomunidad con agregaciones y desagregaciones significativas, las cuales variaron
en magnitud y ubicacion en las diferentes comunidades. De las 58 comunidades
muestreadas, 10 no fueron consideradas por haberse observado menos de 16
individuos, lo cual imposibilitaba el analisis de la distribucion de tamafios a escala local.

De las 48 restantes, tres no tenian ni discontinuidades ni agregaciones (Valores de Z

Agregacion Maximo valor de Z,

= indicando agregacién

[1%]

=z

= <+ - ®

£ @ o

] N °

o N

o @ o

o o

= S

_Eg S v Vallo'r

é inimo

S © .de Z

Q ; indicand
o gap

2 6 0 4

log Masa
log Masa

Gap

Fig. 3. Agregaciones y discontinuidades de la comunidad local Monte coral. Figura modelo
para ejemplificar las agregaciones y discontinuidades para un sitio. En el panel de la
izquierda se muestra la probabilidad acumulada inversa de cada tamafio corporal
observada (en rojo) y el resultado de las corridas por el modelo nulo (gris) para cada
comunidad. En el panel de la derecha, se muestra la distribucién de Z para cada
comunidad. Los valores en azul corresponden a agregaciones y los valores en rojo
corresponden a discontinuidades. Las figuras para cada una de las comunidades locales

pueden verse en el anexo.
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mayores a 2 0 menores a -2), 17 mostraron Unicamente agregaciones, 22 mostraron
Unicamente discontinuidades, en seis habia tanto discontinuidades como agregaciones.
Las graficas de probabilidad acumulada inversa, las predicciones del modelo nulo y los
valores de Z se presentan en el Anexo.

El primer eje del ACP de las variables ambientales estuvo asociado con altitud (Carga
en el factor: 0.550), out-closeness (0.564), conductividad (0.504), y pH (0.354), que en
conjunto explican el 66% de la varianza de los datos. Consecuentemente, este eje
representa el gradiente naciente-desembocadura en condiciones locales y aislamiento
comunitario. De aqui en mas nos referiremos a este eje como gradiente naciente-
desembocadura, y debe diferenciarse del efecto directo de la centralidad (ej. out-

closeness).

En las rutinas de seleccién de modelos para las cuatro variables de respuesta siempre
se identific6 mas de un modelo congruente con los datos en términos de AIC. No
obstante, esto involucraba tipicamente el eje naciente-desembocadura o alguna de sus
variables asociadas o sus términos cuadraticos o lineales. Consecuentemente, siempre
se optd por modelos con parametros significativos e incluir al eje del ACP en lugar de
las variables individuales asociadas a él. En el Anexo pueden verse todos los modelos,
para cada una de las cuatro variables, que tenian un valor de AIC con una diferencia
menor a 2 con aquel de menor AIC, asi como las figuras con una exploracion grafica de

las relaciones entre las variables.

Para el tamafio corporal donde ocurrieron las discontinuidades-i.e. Masa
discontinuidades-el modelo con el menor AIC incluia el fésforo total (“PT”) y el
gradiente aislamiento-centralidad (“E”) y la seccién como Unicas variables (R?= 0.24,
Fs44: 6.32, p-valor 0.001, ver Figura 3y Figura 4). El test de razones de verosimilitud en
los modelos con y sin la variable indicaron que tanto el fosforo como el gradiente
naciente-desembocadura contribuyen significativamente al desempefio del modelo,

pero no asi la seccion (p-valor de chi cuadrado PT:<0.01; E=0.01, Sec=0.14).
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Fig. 4: Determinantes ambientales del tamafio corporal al cual se observa una

discontinuidad. En los ejes y se grafican los residuos parciales de la regresion.

Para el valor de Z de las discontinuidades el modelo incluye fésforo total, gradiente
naciente-desembocadura y el pH? (R?=0,28, Fs44: 6,94, p-valor: <0,001) y todas las
variables eran estadisticamente significativas (p-valor chi cuadrado PT=0.05 E=0.01,
pH?= 0.01, ver Figura 5). El valor pH fue incluido en el modelo final, siendo significativo,
no obstante, el grafico de residuos parciales evidencia un efecto desproporcionado de

un punto, por lo que no fue incluido en el andlisis posterior (ver Figura 2 del Anexo).

Para el valor de masa donde ocurrian las agregaciones-i.e. Masa agregaciones-, el
modelo incluyé fésforo total, gradiente aislamiento-centralidad?, out-closeness y el pH
(R?=0.32, F443:6.47, p-valor: <0.01, ver Figura 6) y de acuerdo a la prueba de razones
de verosimilitud solo el gradiente nacimiento-desembocadura? es significativo (p-valor

del chi cuadrado, PT=0.06, E= 0.02, out-closeness= 0.06, pH=0.11).
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Fig. 5: Determinantes ambientales de la desviacion de la masa esperada por el modelo
nulo en la discontinuidad de tamafios. En los ejes y se grafican los residuos parciales de

laregresion.

Para el valor de Z de las agregaciones se identificaron 3 modelos igualmente
congruentes con los datos, siendo seleccionado para el andlisis el modelo que incluia el

primer componente del ACP (Ver tablas 2 a la 5 del Anexo). Las variables incluidas en

o
L
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Fig. 6: Determinantes ambientales del tamafio corporal al cual se observa una agregacion. En los

ejes y se grafican los residuos parciales de la regresion.

dicho modelo fueron fésforo total, el nitrégeno total, la seccion del curso de agua (Sec)
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y el gradiente Naciente desembocadura (R?=0.37, F4.43:7.81, p-valor<0.01, ver Figura 7),
todos significativos (p-valor para el chi cuadrado PT=0.01, NT<0.01, Sec=0.02, E<0.01).
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Fig. 7: Determinantes ambientales de la desviacién de la masa esperada por el modelo nulo

en la agregacion de tamafios. En los ejes y se grafican los residuos parciales de la

En resumen, el conjunto de resultados indica que el gradiente naciente-desembocadura,
capturado por el primer eje del ACP, se asocia con tendencias sistematicas en la
estructura de tamafos corporales en lo que refiere a agregaciones y discontinuidades.
En las comunidades mas periféricas ocurren las discontinuidades en los tamafios mas
pequefios y con un mayor valor de Z, es decir con mayores discrepancias con relaciéon

a lo esperado por el modelo nulo.

La masa a la que ocurren las discontinuidades y la magnitud del desvio en relacion a la
expectativa nula estuvieron asociados con el gradiente naciente-desembocadura,
disminuyendo en magnitud y ocurriendo en tamafios mas grandes en las comunidades
mas centrales. De hecho, a partir de cierto valor de centralidad las discontinuidades no
fueron estadisticamente significativas. Con respecto a las agregaciones, estas no se
detectaron en comunidades periféricas, mientras que si se observan en las
comunidades intermedias en tamafios corporales grandes. A medida que aumenta la
centralidad de las comunidades el tamafio donde ocurre la agregacion fue

disminuyendo, pero aumentando la magnitud de alejamiento de la prediccion nula (ver
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Figura 8). Con respecto al fosforo total, a concentraciones relativamente bajas de fosforo
hay una discontinuidad en los tamafios mas grandes, mientras que en concentraciones

de fosforo mas altas la discontinuidad se da en los tamafos pequefios (ver Figura 8).

Tabla 2- Variables explicativas y coeficientes de regresion paralas cuatro métricas
de distribucién de tamafios corporales analizadas: Masa donde ocurren las
discontinuidades (Masa discontinuidades), minimo valor de Z (Z
discontinuidades), masa donde ocurren las agregaciones (Masa agregaciones) y

maximo valor de Z (Z Agregaciones).

Masa Z Masa Z Agregaciones

discontinuidades discontinuidade | Agregacion

(Log2) (9) S es

(Log2) (9)

Intercepto 1.17 -2.48 0.84 2,14
Fésforo Total -0.87 -0.73 0.39 -0.92
Gradiente 0.40 0.67 -0.16 1 0.74
naciente-
desembocadura
pHZ |- -0.38 038 |-
out-Closeness | ---- |- 043 |-
Nitrégeno Total 0.95
Seccion -039 |- - -0.90

1En estos casos los coeficientes se asocian con las variables al cuadrado
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Discusion

Los resultados obtenidos en este trabajo indican al fésforo total y la posicion en el
gradiente naciente-desembocadura en el paisaje como determinantes de la estructura
de tamafos corporales en términos de sus agregaciones y discontinuidades. La
presente tesina aporta en primer lugar evidencia empirica sobre la existencia de
agregaciones y discontinuidades en la estructura de tamafos corporales en la mayoria
de las comunidades icticolas analizadas. Esto respalda a las agregaciones y
discontinuidades en tamafios como un fendmeno relevante de la estructuracion de
comunidades que deberia ser foco de mas atencion tedrica y empirica (Allen y Holling
2008; Raffaelli et al. 2016). En un marco tedrico con casi 30 afios de historia la evidencia
empirica no es tan amplia como se esperaria y pocas veces ha trascendido el analisis
de un solo ensamblaje de fauna a una escala espacial especifica (Marquet y Cofre

1999). Esta es por tanto una contribuciéon que resaltar.

Notablemente, el tamafio corporal al cual las agregaciones y discontinuidades ocurrian,
asi como su magnitud, presentaron una importante variacion entre comunidades.
Consecuentemente, la segunda contribucion de esta tesina fue poder relacionar esta
variacion con condiciones locales y la ubicacion espacial de las comunidades. Si bien la
teoria predice estas asociaciones, la evidencia empirica en este sentido ha sido limitada
(Marquet y Cofre 1999; Borthagaray et al. 2012).

La interaccion entre el efecto de masa y la capacidad de dispersién tamafio dependiente
podria explicar el efecto observado del aislamiento sobre la distribucion de tamafios
corporales. Los peces de mayor tamario relativo, al tener mayor capacidad de dispersién
(De Bie et al 2012) perciben un paisaje mas continuo a menores niveles de centralidad
gue peces de tamafios mas pequefios (Urban y Keitt 2001). Esto les daria una ventaja
a la hora de habitar comunidades con una centralidad intermedia ubicadas en el rango
intermedio del gradiente naciente-desembocadura, ya que les permitiria forrajear en
otras comunidades, ser subsidiadas poblacionalmente o recolonizar con mayor facilidad
en caso de extincion local (Arim et al. 2016); cosa que peces de menor tamafio no
podrian. Esta ventaja asociada al tamafo lleva a que se observe una agregacion de
tamafos grandes en comunidades ubicadas en posiciones intermedias del gradiente
naciente-desembocadura. A medida que las comunidades son aun mas centrales, peces
de menor tamafio relativo y menor capacidad de dispersion podrian acceder a estos

beneficios del efecto de masa, haciendo que la ventaja de la que disponian los peces
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mas grandes ya no sea exclusiva. En estas comunidades mas centrales, los carnivoros
mas pequefios son los que se ven beneficiados de tener menores demandas
energéticas (Clarke et al. 1999; McNab 2002) a la vez de poder dispersarse por la red
de comunidades, lo que lleva a que tamafos relativamente pequefios sean los éptimos
a estos niveles de centralidad. En las comunidades mas periféricas (i.e. cabeceras)
serian los peces mas pequefios los que sufririan mas las consecuencias del aislamiento,
teniendo menores posibilidades de rescate en casos de extincion local, asi como menor

subsidio poblacional (Borthagaray et al. 2015).

Menores concentraciones de fosforo podrian llevar a sistemas menos productivos. Esto
explicaria la discontinuidad observada en los tamafios mas grandes a menores
concentraciones de fosforo, a baja productividad primaria, es mas factible que los peces
de menor tamafio corporal satisfagan sus demandas energéticas, pero no asi los de
mayor tamafio (Arim et al. 2007, McNab 2002, Elton 1927, Lindeman 1942, Hutchinson
1959, Schoener 1989). Cuando las concentraciones de fosforo son relativamente altas
los sistemas podrian ser mas productivos, por lo que los tamafios corporales mas
grandes ya no estarian limitados energéticamente, haciendo que la discontinuidad pase
a las tallas mas pequefas. Esto puede deberse asi como un posible aumento de la
depredacion intragremio sobre los peces mas pequefios (Arim y Marquet 2004, Marquet
et al 2008). No obstante, debe notarse que este mecanismo implicaria una agregacion
en los peces de mayor tamafio, cosa que no se observa en los resultados de este
trabajo. Sin embargo, una mayor tasa de consumo por los peces ya presentes y/o una
mayor tasa de reemplazo de individuos que entran y salen de la comunidad podrian
hacer congruentes ambos resultados. Es importante destacar que el muestreo fue
realizado en sitios poco perturbados, por o que no es esperable que los sitios con
mayores concentraciones de nutrientes estén eutrofizados. Los resultados vinculados a
las concentraciones de nutrientes también podrian ser consecuencia de que la cuenca
del Rio Negro se encuentra sobre distintas regiones geolégicas (Underwood 2011), lo
gue podria repercutir en el régimen hidroldgico y con ello en los tamafios corporales
observados. También es posible que el efecto del nitrégeno sobre el valor de Z de las
agregaciones este excesivamente influido por un tnico punto. Por ultimo, el efecto de la
seccion del curso de agua sobre el valor de Z de las agregaciones puede estar

relacionado con una mayor disponibilidad de microhabitats en cursos de mayor seccion.

Una fraccidon importante de la variacion en la estructura de tamafos corporales fue
explicada por el gradiente naciente-desembocadura y la productividad local. Es

esperable que parte de la varianza que los modelos de este trabajo no logren capturar
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se deba a que estos tuvieron en cuenta mayoritariamente variables ambientales
abidticas. Esto deja por fuera el efecto de dos mecanismos posibles que se mencionaron
previamente para explicar las distribuciones discontinuas de tamafios corporales: las
interacciones comunitarias y la neutralidad emergente (Scheffer y Van Ness 2006,
Pianka 1974, Allen et al 2006). Otra parte de la varianza de los datos de tamafios
corporales podria estar asociada a efectos de las historias evolutivas y biogeogréaficas
de las especies presentes en el Rio Negro (Allen et al 2006); asi como a los tiempos de
desove vy la historia de vida particular de las especies presentes, que podria repercutir
en las proporciones de adultos y juveniles. La presente tesina solo se enfocé en uno de
los mecanismos propuestos, el de la hipé6tesis de discontinuidad de texturas, que opera
a una escala particular y que es solo uno de los mecanismos detras del fenébmeno
complejo de las discontinuidades en la distribucion de tamafios corporales. De todas
maneras, poder explicar entre la cuarta y la tercera parte de la varianza en estos
modelos es algo a destacar teniendo en cuenta el uso de variables proxy y el hecho de
que el modelo no incluya variables biéticas de la comunidad o de la fisiologia de las
especies. Una forma de mejorar este modelo seria incluir variables biéticas como
riqueza, equitatividad o biomasa, pero eso requeriria de analisis de vias para discernir
causas de efectos de la estructura de tamafios corporales. La metodologia utilizada para
detectar discontinuidades y agregaciones fue tomada de Borthagaray 2012. Existen
otras metodologias para evaluar discontinuidades en distribuciones de tamafios
corporales (Marguet 2008, Holling 1992) que podrian utilizarse para complementar las
evaluaciones realizadas en este trabajo. Dicho esto, la presente tesina logra dar cuenta
de una fraccion importante de la variacion en estructura de tamafios corporales, por

variables que sugieren una combinacién de procesos locales y metacomunitarios.
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Fig. 8. Representaciéon esquematica de la distribucion de Z en funcion del tamafio corporal para
comunidades centrales y de centralidad intermedia de acuerdo a los resultados obtenidos. La linea
verde refiere a agregaciones y la linea roja refiere a discontinuidades o gaps. Asimismo, valores por

encima de 2y menores a 2 corresponde a valores de Z significativos

Conclusion

La presente tesina provee evidencia empirica de la existencia de agregaciones y
discontinuidades significativas en la distribucion de tamafios corporales de los peces del
Rio Negro. Notablemente, se logré ademas relacionar estos atributos de la estructura
de tamafos con propiedades del del paisaje (aislamiento) y de las condiciones locales
(concentracion de fosforo). Estas relaciones han sido destacadas por varios autores
desde lo conceptual pero no ha sido, hasta donde yo sé, empiricamente analizado desde

la perspectiva de agregaciones y discontinuidades en sistemas lénticos. Estas
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discontinuidades y agregaciones reflejan cambios en las presiones de seleccion a
escalas particulares que emergen de la interaccién entre las condiciones locales, las
regionales y la estructura de la metacomunidad. Esto significa que una propiedad muy
importante de una comunidad como es su estructura de tamafios corporales es
dependiente de la interaccion de procesos que suceden a nivel local pero también de
cdmo se configura el paisaje a su alrededor, por lo que los patrones y procesos
dependientes del tamafio corporal deberian de analizarse con la mirada puesta en

ambas dimensiones.
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Anexo Fig. 1: Relacidn entre las variables y la masa donde ocurren las discontinuidades.
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centrados y estandarizados.
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Anexo Fig. 5: Cada sitio esta representado por dos figuras. El panel de laizquierda se

muestra la probabilidad acumulada inversa de cada tamafio corporal observada (en rojo)

y el resultado de las corridas por el modelo nulo (gris) para cada comunidad. En el panel

de la derecha, se muestra la distribucion de Z para cada comunidad. Los valores en azul

corresponden a agregaciones y los valores en rojo corresponden a discontinuidades.

Anexo Tabla 1. Medias y desvios para las variables consideradas.

Variable Media Desvio Estandar
Peso (g) 7,10 67,59

pH 7,486 0,45

Cond (uS) 198,5 125,01
Fésforo Total (logaritmo en base €) 2,55 0,94
Nitrogeno total (logaritmo en base e) 5,65 0,59

Altitud (m) 129,2 51,09
Out-closeness 2.154e-07 2.782123e-09
Rigueza Vegetal 4,03 3,00

Seccién (m) 1,43 1,01

Masa de las discontinuidades (Log2) 1,15 1,95

Masa de las agregaciones (Log?2) 0,47 1,69
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Anexo Fig. 6: Histogramas de distribucién de frecuencias de las distintas variables de

interés para la presente tesina.
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Anexo Tabla 2. Variables presentes en los distintos modelos explicativos parala masa
de las discontinuidades de tamafios. Estan incluidos en la tabla los modelos cuyo valor
de AIC tenia una diferencia menor a 2 con el menor valor de AIC. Las variables que

aparecen con laletra T son parte del modelo, mientras que las que aparecen con la letra

F no lo son.
Clos | pH | Cond | NT | PT | SVeg | Sec | HW-O | Clos? | pH? | Cond? | NT? | PT? | S.Veg? | Sec? | HW-0O? | AIC
1 F F F F T F T T F F F F F F F F 51,87
2 F F F F T F F T F F F F F F F F 52,02
3 F F F F T F F T T F F F F F F F 52,20
4 F F F F T F T T T F F F F F F F 52,73
5 F F F F T T F T F F F F F F F F 52,84
6 F F F F T T T T F F F F F F F F 52,97
7 F F F F T F F T F F F F F F T F 53,00
8 F F F F T F F T F F F T F F F F 53,11
9 F F F F T F F T F F F F T F F F 53,11
10 | F F F F T F F T T F F F T F F F 53,13
Clos pH | Cond | NT | PT | S.Veg | Sec HW-O | Clos? | pH? | Cond? | NT? | PT? | S.Veg? | Sec? | HW-0O? | AIC

1 |F F | F F [T [F F T F T [F F F |F F F 91,60

2 |F F | T F [T [F F F F T |[F F F |F F F 91,94

3 |F F [T F [T [T F F F T |F F F | F F F 92,22

4 [F F | F F [T [T F T F T [F F F |F F F 92,49

5 |F F [T F [F [F F F F T |F F F | F F F 92,61

6 | F F |F F [T [F F T F T [F F T |[F F F 92,77

7 |F F [T F [T [F F F F T |F F T |F F F 92,92

8 | T F | F F [T [F F F F T |F F F | F F F 92,93

9 [F F | T F [T [F F T F T [F F F |F F F 92,99

10 [T F | T F [T |F F F F T |F F F | F F F 93,01

Anexo Tabla 3. Variables presentes en los distintos modelos explicativos para la
desviacion de la masa esperada por el modelo nulo en la discontinuidad de tamafios.
Estan incluidos en

latablalos modelos cuyo valor de AIC tenia una diferencia menor a 2 con el menor valor
de AIC. Las variables que aparecen con la letra T son parte del modelo, mientras que las

que aparecen con la letra F no lo son.
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Anexo Tabla 4. Variables presentes en los distintos modelos explicativos para la masa
de las agregaciones de tamafios. Estan incluidos en la tabla los modelos cuyo valor de
AIC tenia una diferencia menor a 2 con el menor valor de AIC. Las variables que
aparecen con laletra T son

parte del modelo, mientras que las que aparecen con laletra F no lo son.

N
N}

W-0O? AIC

T
@]
o
S
o

NT

T
3

los

[¢]
(9}

S.Veg | Sec | HW-O | Clos® | pH?> | Cond? | NT? | PT?

<
)
e}

T
T
T

F 34,64

35,14

35,16

35,48

35,49

35,54

35,73

35,75

35,79

PO (N[O WIN|F-

—|m|=|=|n|=|n|=[4]=|o
TH|m{H|m|m{m|m{m|(Ho
mm|mm|m|m{m|m|m|m
m|m|m|m|{m|m|{m|T|m
||| || =[] =[]
m|m|m|m|{m|m|{m|{T|m
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T|m|m|m|d(m{d|Tm|m|m
T|m|m|m|m(m|{Tm|d|T|m
mm|m{mm|m|m{m|m|m
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—A|mM|m|Hd|Tm|(m{m|m|m|Tm
—H|m|d|m(m{m|m|m|m|TmW»n
||| || |||z

35,93

Anexo Tabla 5. Variables presentes en los distintos modelos explicativos para la
desviacion de la masa esperada por el modelo nulo en las agregaciones de tamafios.
Estan incluidos en la tabla los modelos cuyo valor de AIC tenia una diferencia menor a 2
con el menor valor de AIC. Las variables que aparecen con laletra T son parte del

modelo, mientras que las que aparecen con la letra F no lo son.

Clos | pH | Cond | NT | PT | S.Veg Sec | HW-O Clos? | pH? | Cond? | NT?2 | PT? | S.Veg? | Sec? | HW-O? | AIC

F F T T T F T F F F F F F F F F 88,72
2 F F T T F F T F F F F F F F T F 88,98

F F F T T F T T F F F F F F F F 89.28
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