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Resumen 

La existencia de ritmos sincronizados en las dinámicas biológicas es un fenómeno que ha sido 

ampliamente reportado en poblaciones de plantas, mamíferos, peces, aves y microorganismos. 

Específicamente, sincronía refiere a dinámicas coincidentes en abundancia, biomasa, riqueza u otras 

métricas estructurales en sistemas ecológicos. Recientemente, la sincronía en dinámicas de biodiversidad 

se ha posicionado como un importante determinante de la estabilidad ecosistémica, en donde dinámicas 

sincrónicas entre comunidades reducen la estabilidad de la metacomunidad al igualarse sus variaciones a 

las fluctuaciones locales en biomasa o riqueza. Contrariamente, las dinámicas asincrónicas compensan las 

variaciones entre comunidades estabilizando la dinámica a niveles superiores. La sincronización de las 

dinámicas de la biodiversidad puede ocurrir debido a la dispersión de individuos entre comunidades y por 

las respuestas similares de diferentes comunidades a una variabilidad ambiental correlacionada, lo que 

se denomina “efecto Moran”. Esta respuesta congruente de las diferentes comunidades a la variabilidad 

ambiental dependería de su similitud en la composición funcional, que estaría asociada a la similitud en 

las condiciones ambientales locales y la distancia espacial entre ellas. Asimismo, la similitud en 

condiciones ambientales y en composición funcional puede favorecer el flujo de individuos entre 

comunidades y el acople de sus dinámicas. Por lo que, tanto por efecto Moran como por dispersión, se 

espera que la distancia geográfica, ambiental y en composición funcional entre comunidades, favorezca 

el desacople de sus dinámicas con la consecuente estabilización de la metacomunidad. Esta predicción 

básica del marco teórico, y clave en el contexto actual de cambio global, ha sido notablemente poco 

explorada en sistemas naturales.  

 En este trabajo se evaluó la magnitud de sincronía en las dinámicas de riqueza y biomasa vegetal 

entre 51 comunidades de charcos temporales, ubicados en el departamento de Rocha, Uruguay y 

monitoreados por 14 años. Asimismo, se exploró la conexión de la sincronía entre pares de comunidades 

y su efecto en la estabilidad de sus riquezas y biomasas combinadas. Para esto, se trabajó con análisis de 
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vías basados en test de Mantel directos y parciales, evaluando la estructura causal subyacente a la 

sincronía y estabilidad de las comunidades.  

 En el sistema de estudio se detectaron una amplia gama de dinámicas, desde ritmos asincrónicos 

hasta sincrónicos tanto para la riqueza como para la biomasa vegetal. El análisis de vías sustentó la 

existencia de un efecto negativo de la sincronía sobre la estabilidad de ambas métricas. Asimismo, la 

sincronía en riqueza redujo la estabilidad de la biomasa, pero la sincronía en la biomasa se relacionó 

positivamente con la estabilidad de la dinámica de la riqueza. La distancia funcional entre pares de 

comunidades estabiliza las dinámicas debido a su efecto negativo sobre la sincronía en riqueza y biomasa. 

Esta diferencia en composición funcional de las comunidades favorece la diversidad de especies a nivel 

metacomunitario, promoviendo así la aparición de mecanismos de seguro espacial que pueden estabilizar 

la metacomunidad. Finalmente, las distancias geográficas y ambientales redujeron el acoplamiento de las 

dinámicas de riqueza, pero no de la dinámica de la biomasa, discrepancia que puede estar indicando una 

tendencia a representar la dinámica de las especies raras y dominantes.  

El enfoque de este trabajo basado en el análisis de la sincronía entre pares de comunidades y su 

efecto sobre la estabilidad de sus dinámicas agregadas permitió evidenciar una conexión causal entre la 

distancia geográfica, ambiental y funcional como determinantes de la sincronía entre comunidades y la 

consecuente estabilización de las dinámicas de riqueza y biomasa. Asimismo, los resultados de este 

trabajo revelan la importancia de considerar otros abordajes que complementen los ya existentes. Este 

trabajo permitió evidenciar el rol que tienen la extensión espacial y el número de comunidades que una 

metacomunidad presenta, su heterogeneidad espacial y su diversidad funcional en la promoción de 

dinámicas comunitarias asincrónicas, con el consecuente efecto de seguro espacial que estabiliza las 

funciones y los servicios de los ecosistemas. 
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Introducción 

La existencia de ritmos sincronizados en las dinámicas biológicas es un fenómeno que ha llamado 

la atención en diversas disciplinas y ha sido ampliamente reportado en poblaciones de plantas, mamíferos, 

peces, aves y microorganismos (Moran 1953, Ranta et al. 1995, Liebhold et al. 2004, Fontaine y Gonzalez 

2005, Tedesco y Hugueny 2006, Defriez y Reuman 2017, Hammond et al. 2020, Lamy et al. 2021, Walter 

et al. 2021, Wang et al. 2021). En ecología de poblaciones y comunidades específicamente, sincronía 

refiere a cambios coincidentes en abundancia, biomasa, riqueza o cualquier otra variable de estado que 

varíe en el tiempo en sistemas ecológicos (Liebhold et al. 2004, Ripa y Ranta 2007, Walter et al. 2017, 

2021). Estas fluctuaciones sincrónicas pueden involucrar poblaciones en comunidades espacialmente 

disjuntas (sincronía espacial) e incluso pueden ocurrir en ausencia de flujo de individuos entre ellas 

(Liebhold et al. 2004). Estudios recientes han centrado el análisis de la sincronía desde perspectivas tanto 

empíricas como teóricas, reportando este fenómeno desde diferentes aspectos que van desde 

fisiológicos, fenológicos o de estrategias de historias de vida de los organismos hasta dinámicas 

poblacionales (Bjørnstad et al. 1999, Keitt 2008, Gouhier et al. 2010, Walter et al. 2017, Lepš et al. 2019, 

Wang et al. 2021). Por ejemplo, van Ash y Visser (2007) reportaron la existencia de dinámicas sincrónicas 

entre los herbívoros y la fenología de las plantas que consumen, acople que incluso se mantiene a pesar 

de la tendencia a la variación temporal y espacial en la fenología de las plantas debido al cambio climático. 

Similares resultados obtuvieron Sheppard y colaboradores (2016) al analizar la sincronía fenológica entre 

especies de áfidos y el clima en Gran Bretaña, reportando una variación de la fuerza de la sincronía según 

la escala de tiempo considerada. Por otro lado, Couzin (2018) analizó la sincronía como fenómeno clave y 

con valor adaptativo en la comunicación y comportamiento de los organismos, desde los movimientos en 

espiral que realizan las colonias de abejas hasta los movimientos circulares en cardúmenes de peces. Nagy 

y colaboradores (2018) exploraron la sincronía en bandadas migratorias de cigüeñas, encontrando una 

organización estructural e identificando subgrupos que sincronizan sus movimientos y coordinan cambios 
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en su dirección de todo el grupo según la variación térmica del flujo de aire. Recientemente, Greenfield y 

colaboradores (2021) analizaron la relación entre la música, la danza y el lenguaje entre humanos, así 

como el movimiento y señalización en animales no humanos con la sincronía, encontrando una tendencia 

al acople de los ritmos biológicos y comportamentales en las agregaciones de individuos, incluso 

encontrando bases neurales y genéticas en estas asociaciones.  

Sincronía y sus mecanismos 

Varios son los mecanismos propuestos que tienen el potencial de sincronización de las dinámicas 

de biodiversidad. A nivel de poblaciones, existe un consenso sobre cuales son aquellos mecanismos que 

tienen el potencial de sincronizar las dinámicas: (1) dispersión, donde el flujo de individuos entre 

comunidades tiene el potencial de acoplar sus dinámicas (Bjørnstad et al. 1999, Liebhold et al. 2004); (2) 

la respuesta concordante de las comunidades a las variaciones ambientales, lo que se conoce como efecto 

Moran (Moran 1953, Royama 1992, Liebhold et al. 2004, 2006); y (3) el acople por medio de interacciones 

tróficas con poblaciones ya sincrónicas o depredadores móviles (Bjørnstad et al. 1999, Liebhold et al. 

2004). El flujo de individuos ha sido identificado tempranamente como potencial determinante de los 

patrones de biodiversidad, desde el ensamble de comunidades debido a la llegada de propágulos desde 

un continente que actúa como pool de especies (MacArthur y Wilson 1967, Levins 1969, Shmida y Wilson 

1985, Hubbell 2001), pasando por el concepto de metapoblaciones (Levins 1969, Hanski 1999) hasta la 

posterior publicación de la Teoría Unificada de la Biodiversidad y Biogeografía (Hubbell 2001) y la 

consolidación de la Teoría de Metacomunidades (Holyoak 2000, Borthagaray et al. 2015a, Leibold y Chase 

2018). El rol de la dispersión en la sincronización de las dinámicas de biodiversidad ha sido 

tempranamente estudiado en poblaciones (Ranta et al. 1995, Bjørnstad et al. 1999, Kendall et al. 2000, 

Liebhold et al. 2004, Koenig y Knops 2013). Cuando dos poblaciones se rigen por el mismo proceso denso-

dependiente, es decir, están reguladas de forma similar, sus dinámicas pueden fluctuar de forma 

sincrónica mediante el intercambio de un pequeño número de individuos (Ranta et al. 1995, Kendall et al. 
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2000, Liebhold et al. 2004). Como la tasa de dispersión típicamente decae con la distancia geográfica 

(Hanski 1999), la sincronía en las dinámicas decrece conforme aumenta la distancia espacial entre 

poblaciones locales (Ranta et al. 1995, Kendall et al. 2000). Asimismo, cuando los sistemas locales 

comparten una estructura común de regulación, tienden a sincronizarse bajo la influencia de las mismas 

condiciones ambientales (Moran 1953, Royama 1992, Ranta et al. 1995, Liebhold et al. 2004). Las 

poblaciones que están sincronizadas debido a que experimentan fluctuaciones ambientales sincrónicas 

(el efecto Moran; Moran 1953), también deberían presentar una disminución de la sincronía en sus 

dinámicas conforme aumenta la distancia espacial entre ellas, ya que las propias fluctuaciones 

ambientales van a tender a una disminución de su sincronía a medida que aumenta la distancia (Ranta et 

al. 1998, Bjørnstad et al. 1999, Lande et al. 1999, Koenig 2002, Fox et al. 2011). Varios estudios han 

reportado la existencia del efecto Moran y su impacto en la sincronía en las dinámicas de biodiversidad 

de una amplia gama de taxa, como por ejemplo en plantas (Koenig y Knops 2013, Defriez y Reuman 2017), 

en insectos fitopatógenos como los áfidos (Sheppard et al. 2016), en zooplancton (Defriez et al. 2016) y 

fitoplancton (Sheppard et al. 2019), peces (Tedesco et al. 2004), aves (Sæther et al. 2007), entre otros.  

Con respecto al acople de dinámicas interespecíficas por medio de interacciones tróficas como 

potencial mecanismo sincronizador, varios son los ejemplos que se han reportado de interacciones entre 

pares de especies del tipo depredador-presa con dinámicas sincrónicas (Bjørnstad et al. 1999, Liebhold et 

al. 2004). El ejemplo más famoso es el caso del acople en la oscilación de las poblaciones de liebres (Lepus 

americanus) y su depredador especializado, el lince (Lynx canadensis) en América del Norte, las cuales 

fluctúan de manera sincrónica con ciclos de entre 9-11 años (Elton y Nicholson 1942, Royama 1992). Lo 

interesante de este clásico ejemplo es que estas poblaciones de linces y liebres presentan estos ciclos 

acoplados incluso cuando el movimiento de organismos entre las poblaciones es mínimo, manteniendo 

esta sincronía a lo largo de diferentes regiones de América del Norte y evidenciando así la influencia del 

efecto Moran también en este caso (Moran 1953, Royama 1992). En general, las respuestas numéricas 
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observadas en las interacciones tróficas de este tipo presentan retrasos entre sí y por consiguiente, se 

observa un retraso en la sincronía entre dichas dinámicas (Liebhold et al. 2004). Similares acoples pueden 

ocurrir entre poblaciones de diferentes especies en repuesta a la dinámica de un recurso compartido por 

ellas, por ejemplo Koenig (2001) reportó la existencia de sincronía en la aparición de especies de aves 

boreales en América del Norte, las cuales son granívoras y fluctúan en el tiempo conforme varía el recurso 

que comparten. 

Sincronía en comunidades y su relación con la estabilidad de los ecosistemas 

Muchos estudios sobre sincronía en dinámicas de biodiversidad se han enfocado en el acople de 

dinámicas poblacionales y recientemente se ha puesto foco en dinámicas comunitarias. A diferencia de la 

sincronía en dinámicas de poblaciones, la sincronía comunitaria refiere a la correlación temporal de las 

fluctuaciones en las dinámicas de múltiples especies, que consecuentemente, puede alterar la estabilidad 

de sus propiedades agregadas (Loreau y de Mazancourt 2008, Walter et al. 2021, Wang et al. 2021). En 

este contexto, estabilidad puede definirse como la invariabilidad temporal de alguna propiedad del 

ecosistema, como la riqueza, biomasa o productividad (Wang y Loreau 2014, 2016, Wang et al. 2021). La 

existencia de dinámicas acopladas entre comunidades reduce la estabilidad de la metacomunidad, ya que 

variaciones locales en biomasa o riqueza se propagan directamente a variaciones en la estructura de la 

metacomunidad y funciones ecosistémicas (Walter et al. 2017, Wilcox et al. 2017). Por otro lado, 

dinámicas locales asincrónicas tienen un fuerte efecto estabilizador ya que las variaciones locales pueden 

ser mutuamente canceladas, estabilizando así toda la metacomunidad (Wang et al. 2017, Wilcox et al. 

2017). Cuando estas fluctuaciones asincrónicas covarían negativamente entre especies, es decir, existen 

dinámicas compensatorias, esto implica una respuesta heterogénea de las especies a las variaciones 

ambientales (Ives 1995, Gonzalez y Loreau 2009, Walter et al. 2021, Shoemaker et al. 2022). Las 

variaciones en las condiciones ambientales han sido tempranamente identificadas como determinantes 

de la composición de las comunidades (Poff 1997). Estas variaciones ambientales determinan la 
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coherencia en la respuesta de las especies y, por ende, la sincronía en las dinámicas comunitarias, siendo 

esta respuesta determinada por la similitud en la composición de rasgos funcionales que las comunidades 

presenten (Shipley 2010, Enquist et al. 2015, Wang y Loreau 2016). Esa similitud en la composición de 

atributos funcionales que las comunidades presenten depende de las condiciones ambientales locales, las 

cuales actúan como filtro determinando la composición taxonómica y funcional de las comunidades; 

siendo las condiciones ambientales más similares en comunidades cercanas geográficamente (Tilman et 

al. 1997, Fox et al. 2011, Leibold y Chase 2018). Asimismo, como cuanto más cercanas geográficamente 

se encuentren las comunidades, mayor es la tasa de flujo de individuos entre ellas (Hanski 1999), la 

dispersión también va a contribuir a la homogenización de composición taxonómica de las comunidades 

y por ende, mayor similitud en composición funcional (Mouquet y Loreau 2003, Grainger y Gilbert 2016). 

Estas relaciones son la base de una hipótesis causal que conecta los determinantes de sincronía en 

dinámicas comunitarias y su estabilidad temporal (Figura 1A y 1B), la cual predice que las distancias 

geográficas, ambientales y funcionales entre comunidades disminuyen la sincronización de sus dinámicas, 

con el consecuente aumento de la estabilidad entre dichas comunidades. 
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Sincronía en otras disciplinas y abordajes en dinámicas de biodiversidad  

 El estudio de la sincronía como el grado de acople que dos (o más) series de tiempo puedan 

presentar, así como su cuantificación, han sido evaluados en diversas áreas y desde diferentes enfoques. 

Por ejemplo, en áreas como la economía, recientemente se ha evaluado el grado de sincronización que 

tiene la variación de precios diarios con respecto al volumen de criptomonedas en plaza (Provenzano y 

Baggio 2021). A nivel epidemiológico, se ha utilizado este abordaje para evaluar el grado de correlación 

entre el movimiento de personas y la dispersión de enfermedades como la influenza o la reciente COVID-

19 (Viboud et al. 2006, Kraemer et al. 2020). Asimismo, existen abordajes desde áreas como la psicología, 

en los cuales se analiza la sincronía en el comportamiento interpersonal (Fujiwara y Daibo 2016); entre 

tantos otros ejemplos provenientes desde diversas disciplinas.  

Figura 1: Relación causal hipotetizada entre las distancias geográficas, ambientales y funcionales entre comunidades como 
determinantes de la sincronía en las dinámicas comunitarias y su consecuente disminución en la estabilidad metacomunitaria (A) 
y su representación como grafo dirigido (B). 
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En el análisis de dinámicas de biodiversidad, uno de los abordajes más comunes para analizar la 

sincronía es evaluar el grado de correlación que presenta alguna métrica estructural que fluctúe en el 

tiempo, tal como la productividad, abundancia, riqueza o biomasa de especies. Para ello, la correlación de 

Pearson es una métrica ampliamente conocida que permite evaluar la magnitud de la relación lineal entre 

dos series temporales (Buonaccorsi et al. 2001, Koenig 2002, Liebhold et al. 2004). Varios son los trabajos 

que han optado por el uso de la correlación de Pearson como medida de sincronía tanto en comunidades 

como en poblaciones, debido a su fácil aplicación e interpretación (Bjørnstad et al. 1999, Koenig 2002, 

Liebhold et al. 2004, Vasseur y Fox 2009, Gouhier y Guichard 2014, Desharnais et al. 2018, Lepš et al. 

2019). La correlación de Pearson permite reportar un gradiente de dinámicas sincrónicas, desde aquellas 

perfectamente sincrónicas cuando la correlación toma valores iguales a 1 y perfectamente asincrónicas 

cuando toma valores iguales a -1 (siendo el cero la ausencia de correlación). Por ejemplo, Lepš y 

colaboradores (2019) analizaron la variabilidad temporal y la sincronía de la biomasa vegetal comunitaria, 

como el coeficiente de correlación de Pearson entre pares de grupos funcionales y entre pares de 

unidades muestrales, comparando el efecto de monocultivos y cultivos mixtos de hierbas y pastos en las 

dinámicas sincrónicas, encontrando dinámicas asincrónicas cuando los cultivos eran compuestos por 

ambos tipos de especies.  

 Otra de las métricas ampliamente utilizadas para cuantificar la sincronía (en particular sincronía 

comunitaria) es la métrica de escala libre ϕ propuesta por Loreau y de Mazancourt (2008). Esta métrica, 

que está estandarizada entre 0 (asincronía perfecta) y 1 (sincronía perfecta), permite obtener una medida 

estandarizada de sincronía en toda la comunidad y hace posible las comparaciones cuantitativas entre 

comunidades con distinto número de especies, no limitando el análisis a comparaciones pareadas (Loreau 

y de Mazancourt 2008). Específicamente, compara la varianza temporal de la variable de interés a nivel 

de la comunidad observada (que se reduce a correlaciones imperfectas entre especies) con su valor 

máximo cuando las especies están perfectamente sincronizadas (Loreau y de Mazancourt 2008). Esto 
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representa la razón entre el coeficiente de variación temporal de riqueza, biomasa u otras métricas a nivel 

de toda la metacomunidad y el coeficiente de variación temporal de riqueza, biomasa u otras métricas de 

las comunidades constituyentes (Wang et al. 2019) (Figura 2).  

 

 

 

 

 

Trabajos recientes han utilizado esta métrica para cuantificar sincronía a nivel comunitario 

(Wilcox et al. 2017, Wang et al. 2019, 2021). Por ejemplo, Wilcox y colaboradores (2017) utilizaron datos 

de abundancia de especies de 62 comunidades de plantas en cinco continentes para evaluar los 

mecanismos de estabilidad temporal metacomunitaria a través de diferentes escalas espaciales y su 

relación con la sincronía utilizando esta métrica. En este trabajo reportaron como la asincronía de especies 

aumentó la estabilidad de las comunidades locales, y la asincronía entre comunidades locales mejoró la 

estabilidad de la metacomunidad (Wilcox et al. 2017).  

Por último, la sincronía puede cuantificarse a través de la métrica de sincronía general η propuesta 

por Gross y colaboradores (Gross et al. 2014). Esta métrica representa el promedio entre las comunidades 

locales de la correlación en la riqueza o biomasa (o la métrica estructural analizada) de cada comunidad y 

la riqueza o biomasa (o la métrica estructural analizada) de todas las demás comunidades (Figura 3). Gross 

y colaboradores (2014) utilizan este abordaje para analizar las correlaciones temporales en la biomasa en 

especies de pastizales y en algas, encontrando que existe una menor sincronía cuando las especies son 

Figura 2: Descripción de la métrica de escala libre ϕ propuesta por Loreau y de Mazancourt (2008). Imagen modificada 
y basada en la descripción de dicha métrica realizada por Loreau y de Mazancourt (2008) y por Wang et al. (2019).   
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cultivadas juntas que cuando se encuentran en monocultivos (similares resultados que los encontrados 

por Lepš et al. (2019) antes mencionados).  

 

 

 

 

Charcos temporales como sistema de estudio 

Los charcos temporales son cuerpos de agua efímeros formados a partir de depresiones en el 

suelo, que típicamente se encuentran activos en la temporada de lluvias (en las estaciones de otoño e 

invierno, cuando el aporte de agua debido a las lluvias supera la tasa de evaporación) y tienden a secarse 

hacia la primavera – verano (cuando la evaporación supera el aporte por escorrentía y precipitaciones). 

Consecuentemente, presentan un particular hidroperíodo fuertemente asociado al régimen de lluvias. Los 

charcos temporales son sistemas globalmente distribuidos y que en general conforman redes de charcos 

conectados entre sí (Cunillera-Montcusí et al. 2021). Existe una creciente tendencia a la valorización de 

los sistemas de charcos temporales como sistemas ecológicos altamente diversos, que incluso 

contribuyen de manera desproporcionada a la diversidad regional con respecto a su tamaño (Williams et 

al. 2004, 2020, Kelly-Quinn et al. 2017, Hill et al. 2018). Asimismo, presentan importantes contribuciones, 

como servicios ecosistémicos asociados tanto a la recreación, cultura, educación, entre tantos otros 

(Oertli et al. 2002, Indermuehle et al. 2004, 2008, Williams et al. 2004, Oertli y Parris 2019). 

Los charcos temporales presentan una gran variabilidad y heterogeneidad de condiciones 

abióticas, variando su tamaño, profundidad, volumen, carga de nutrientes, entre otras características (De 

Meester et al. 2005, Laufer et al. 2009, Arim et al. 2011, Piñeiro‐Guerra et al. 2014, Borthagaray et al. 

Figura 3: Descripción de la métrica de sincronía general η propuesta por Gross y colaboradores (2014). Imagen 
modificada y basada en la descripción realizada por los autores en Gross et al. (2014). 
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2015b). Asociado a esto, albergan una amplia diversidad tanto vegetal como animal debido a la 

disponibilidad de diversos hábitats y refugios, siendo esenciales en el desarrollo, ciclos de vida y dispersión 

de muchas especies, desde macrófitas hasta macroinvertebrados (Williams et al. 2001, 2004, Illarze et al. 

2021). Cada año, los charcos temporales surgen nuevamente y cada comunidad local es ensamblada 

debido a la persistencia propágulos y de estructuras de resistencia conservadas en el sedimento (ej.: 

huevos dormantes o semillas) y debido al aporte por eventos de colonización (Arim et al. 2011, Piñeiro‐

Guerra et al. 2014, Borthagaray et al. 2015b). Debido a estas características, los sistemas de charcos 

temporales son sistemas ideales para el estudio de dinámicas comunitarias y metacomunitarias.  

En este trabajo, se utilizó como modelo de estudio una metacomunidad vegetal de charcos 

temporales monitoreada por un período de 14 años. El presente trabajo se enfoca en las dinámicas en 

riqueza y biomasa de comunidades como métricas de biodiversidad complementarias, representativas de 

la estructura y función de la comunidad. Específicamente en esta tesis, mediante un análisis de vías 

basado en test de Mantel, se evaluó explícitamente la conexión hipotetizada entre las distancias 

geográficas, ambientales y funcionales entre comunidades como determinantes de la fuerza de 

sincronización en las dinámicas de riqueza de especies y biomasa, y su relación con la estabilidad temporal 

(Figura 1A y 1B). 

Hipótesis y predicciones 

 La sincronización de las dinámicas de riqueza o biomasa está determinada por la respuesta 

concordante de las comunidades a las variaciones ambientales —efecto Moran, y/o por el flujo de 

individuos entre comunidades. La similitud de las respuestas de las comunidades a la variación ambiental 

está determinada por la similitud en la composición de atributos funcionales que dichas comunidades 

presentan. Esta similitud en la composición funcional dependerá de las condiciones ambientales locales, 

las cuáles son más similares en comunidades más próximas. La dispersión entre comunidades decae 
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conforme aumenta la distancia geográfica y ambiental entre ellas, disminuyendo consecuentemente la 

sincronía en sus dinámicas de biodiversidad. La sincronización de las dinámicas de riqueza o biomasa entre 

comunidades afecta a la estabilidad de toda la metacomunidad al acoplar su dinámica a la de las 

comunidades locales.  

Predicción 1 

La sincronización de las dinámicas de riqueza y/o biomasa entre comunidades disminuirá 

conforme aumentan las distancias geográficas, ambientales y funcionales entre ellas. 

Predicción 2 

La disminución de la sincronización de las dinámicas de riqueza y/o biomasa entre comunidades 

tiene como consecuencia el consiguiente aumento de la estabilidad metacomunitaria en las dinámicas de 

riqueza y/o biomasa. 

Objetivos 

Objetivo general 

Evaluar los patrones de sincronía en riqueza y biomasa vegetal entre comunidades, sus 

determinantes ambientales y su asociación con la estabilidad metacomunitaria. 

Objetivos específicos 

1. Analizar las distancias geográficas, ambientales y funcionales entre comunidades como 

determinantes de la sincronía en las dinámicas de riqueza y biomasa de una metacomunidad 

vegetal de charcos temporales. 

2. Evaluar la asociación entre la sincronía en dinámicas de riqueza y biomasa vegetal con la 

estabilidad temporal en riqueza y biomasa a nivel metacomunitario. 
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3. Analizar las interrelaciones entre los determinantes de la sincronía en dinámicas de riqueza y 

biomasa, su asociación con la estabilidad bajo la hipótesis causal propuesta, a través de un análisis 

de vías basado en test de Mantel. 

Metodología 

Sistema de estudio 

 El sistema de estudio consiste en una metacomunidad compuesta por 61 charcos temporales 

inmersos en una matriz de pradera, localizados en la Cuenca de la Laguna de Castillos (34’2504700S, 

53’9801000W), departamento de Rocha, Uruguay (Figura 4); los cuales se encuentran en establecimientos 

privados (“Barra Grande” y “El Gurí”) donde se practica la ganadería extensiva (Laufer et al. 2009, Arim et 

al. 2010, 2011, Piñeiro‐Guerra et al. 2014). Esta región forma parte de los Humedales del Este y ha sido 

declarada Reserva de Biósfera por el programa MAB de la Unesco. Cada charco temporal representa una 

comunidad con límites físicos definidos y cada año ocupan la misma posición geográfica al volver a 

ensamblarse, presentando una estructura estable en el tiempo. Presentan un amplio rango de áreas que 

abarcan hasta cinco órdenes de magnitud (desde 1 m2 hasta 66378 m2) y un gradiente de condiciones 

abióticas asociados a la forma, profundidad y heterogeneidad ambiental (Piñeiro‐Guerra et al. 2014). Estas 

comunidades se encuentran conectadas debido al flujo de individuos (por dispersión tanto pasiva como 

activa) conformando así una metacomunidad (Cottenie et al. 2003, Borthagaray et al. 2015b, a). 

Ocasionalmente, en eventos de alta precipitación, los charcos pueden conectarse físicamente entre sí 

debido a la generación de corrientes de agua (Borthagaray et al. 2015b).  

Esta metacomunidad de charcos temporales ha sido relevada ininterrumpidamente desde hace 

18 años, por lo que se cuenta con una importante y representativa base de datos. Presenta una amplia 

diversidad de especies como peces, anfibios, invertebrados y plantas (Laufer et al. 2009, Arim et al. 2011, 

Borthagaray et al. 2015b). Específicamente, en este sistema se han registrado hasta el momento 216 
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especies y morfoespecies de invertebrados acuáticos y terrestres (en distintos estadios de vida). Se 

identificaron un total de cinco Phyla, 13 Clases, 23 Órdenes, 72 Familias y 58 géneros diferentes, siendo 

los más abundantes los oligoquetos, coleópteros, ostrácodos y basomatóforos (Illarze et al. 2021). Con 

respecto a la diversidad vegetal, se han identificado hasta el momento 100 especies y morfoespecies 

pertenecientes a 36 familias, siendo las más abundantes las pertenecientes a las Familias Poaceae y 

Cyperaceae, conformando así un grupo heterogéneo que incluye típicas plantas de pastizal como Cynodon 

dactylon, Paspalum spp., y Panicum spp., hasta especies típicamente acuáticas como Ludwigia peploides, 

Myriophyllum aquaticum, y Azolla filiculoides (Material Suplementario, Figura S2 y Tabla S1). 

 

Muestreo y procesamiento de datos 

Cada primavera, desde el año 2005 al presente, este sistema ha sido relevado de forma 

ininterrumpida. Cada charco es georreferenciado e identificado, asegurando así la precisa ubicación de 

estos durante sucesivas campañas de muestreo. Para este trabajo se consideraron los muestreos 

Figura 4: Sistema de estudio. Metacomunidad compuesta por 61 charcos temporales (indicados con su respectivo número 
identificatorio y círculos amarillos sobre los cuerpos de agua marcados en azul-celeste) localizados en el departamento de Rocha, 
Uruguay (34’2504700S, 53’9801000W). Las líneas punteadas indican los límites de los campos, en verde se indican las zonas 
arboladas y la línea gris refiere a una ruta vehicular. 
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pertenecientes a un período de 14 años (2005 – 2018). En cada charco se establecieron transectas a lo 

largo de los ejes ortogonales, diámetro mayor y diámetro menor del cuerpo de agua. Sobre el eje 

correspondiente al diámetro mayor se ubicaron cinco estaciones de muestreo equidistantes, cuya 

locación no se repite entre las sucesivas campañas de muestreo. Como los charcos abarcan un amplio 

rango de órdenes de magnitud, se aumentó el número de estaciones de muestreo en los casos en que los 

cuadrantes estaban separados por más de diez metros y se redujeron cuando se encontraban a una 

distancia menor a dos metros. En cada estación de muestreo, se tomó una muestra de vegetación 

utilizando un cuadrante de 20 x 20 cm  removiendo toda la biomasa vegetal aérea dentro del mismo. Cada 

unidad muestral es representativa y adecuada en relación al tamaño de las comunidades, su diversidad y 

densidad de plantas (Sutherland 2006, Piñeiro‐Guerra et al. 2014). En el laboratorio, toda la biomasa 

vegetal removida fue clasificada en vegetación verde (componente fotosintético) y marrón (vegetación 

muerta); para luego realizar la identificación a nivel de especie de la biomasa verde utilizando bibliografía 

de referencia (Lombardo 1982, 1983, 1984, Zomleffer 1994, Alonso Paz 1997) y posteriormente ser secada 

en estufa durante 72 horas a 60 – 80°C para su conservación. 

Las variables ambientales registradas en cada charco incluyen el área, forma (relación entre los 

diámetros mayor y menor), volumen, profundidad promedio y coeficiente de variación de la profundidad. 

La heterogeneidad ambiental fue estimada como el número de montículos de tierra o islas que sobresalían 

del cuerpo de agua a lo largo de los diámetros mayor y menor en cada charco, obteniendo el número de 

montículos por metro lineal de los diámetros mayor y menor. Estos montículos representan porciones de 

ecosistema terrestre inmersos en el sistema acuático, lo que proporciona un aporte de nutrientes, refugio 

de fauna y aumento de la zona de interacción agua – tierra (Piñeiro‐Guerra et al. 2014). Se construyó una 

base de datos de rasgos funcionales de las especies utilizando bibliografía de referencia (Material 

suplementario, Tabla S2) registrando un total de 18 rasgos funcionales (continuos y categóricos) 

relacionados con los distintos síndromes de dispersión, propagación asexual, formas de vida, tipos de 
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metabolismo (C3 – C4), tolerancia al estrés y a la perturbación, entre otros. La descripción de los rasgos y 

sus implicancias funcionales se presentan en la Tabla 1. 

 

Análisis de datos 

Este trabajo se centró en evaluar la sincronía en riqueza y biomasa vegetal entre pares de 

comunidades y su efecto en la estabilidad de las dinámicas en riqueza y biomasa para estos pares de 

Tabla 1: Descripción de los rasgos de las especies y sus implicancias funcionales. 

Rasgo Descripción Atributos Función relacionada
8-10

Status
Origen, distribución y tendencia a la 

propagación en la flora regional
1

Nativa, endémica, naturalizada, 

adventicia, cosmopolita, introducida
Dispersión, colonización, competencia.

Tamaño de semilla Largo del eje principal2-5 Sin semillas, <1mm, 1-3mm, 3-5mm, 

>5mm

Forma de semilla
Aproximación geométrica de la forma 

de la semilla2-5

Sin semillas, esférica, elipsoide, 

comprimida, alargada, alada

Regeneración, dispersión,  respuesta a 

disturbios.

Síndrome de dispersión

Agentes de dispersión correlacionados 

con caracteres morfológicos de la 

semilla
2-4

Barocoria, Anemocoria, Zoocoria Regeneración, dispersión.

Propagación vegetativa
Capacidad de producción de clones a 

través de rizomas, estolones y bulbos
2-6 Sí, No

Colonización, persistencia, respuesta a 

disturbios.

Tamaño de hoja Área de la hoja2-4 Sin hojas, <2cm², 2-5cm², >5cm² Captura de luz, competencia.

Hábito Modo de crecimiento vegetativo
2-6 Postrada, erecta, cespitosa, roseta

Ocupación del espacio, captura de 

recursos, respuesta a disturbios.

Sculthorpe

Ocupación de los microhábitats dentro 

del charco. Posición dentro de los 

gradientes centro-borde y superficie-

fondo7

No hidrófita, anfibia, enraizada y 

emergente, enraizada con hojas 

flotantes, enraizada y sumergida, libre 

con hojas flotantes, libre y sumergida

Ocupación del espacio, captura de 

recursos, competencia.

Altura de la planta
Altura vegetativa de los adultos, en 

dirección vertical
2-5

Continuo, en cm. Valor máximo 100 

cm.
Captura de luz, competencia.

Largo del tallo
Altura vegetativa del eje principal de la 

planta (tallo), en cualquier dirección
2-5

Continuo, en cm. Valor máximo 180 

cm.

Captura de luz y recursos, ocupación 

del espacio.

Persistencia Ciclo de vida
2-5, 7 Anual, bianual, perenne Ocupación del espacio, longevidad.

Periodo reproductivo Estación donde comienza la floración2-5 Primavera, verano, otoño e invierno Ocupación en el tiempo, competencia.

Tipo de tallo Lignificación del tallo
2-6 Herbácea, semi-leñosa, leñosa Ocupación del espacio, longevidad.

Fijación de nitrógeno

Incrementeo de la fijación de nitrógeno 

debido a la asociación con bacterias 

fijadoras de nitrógeno2-5, 7

Sí, No Captura de recursos, competencia.

Tolerancia a la anaerobiosis
Tolerancia a niveles bajos o nulos de 

nitrógeno
6,7 Sí, No Tolerancia al estrés.

Tolerancia a la sequía
Tolerancia a niveles bajos o nulos de 

agua en el sedimento
6,7 Sí, No Tolerancia al estrés.

Metabolismo fotosintético Tipo de vía para la fijación de carbono7 C3, C4
Tolerancia al estrés, captura de 

recursos.

Raunkier

Relación del tejido perenne (tejido 

meristemático que permanece inactivo 

en las estaciones desfavorables) con 

respecto a la superficie del suelo6,7

Terófita, criptófita, hemicriptófita, 

caméfita, fanerófita

Tolerancia al estrés, respuesta a 

disturbios.

1Darwinion web 2019; 2Lombardo 1982; 3Lombardo 1983; 4Lombardo 1984; 5Alonso Paz 1997; 6Observación de campo; 7Consulta a expertos; 8Weiher et al. 1999; 
9
Cornelissen et al. 2003; 

10
Pérez-Harguindeguy et al. 22013
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comunidades. La estructura causal hipotetizada que correlaciona la dinámica de la riqueza y biomasa 

vegetal, con las condiciones ambientales, la distancia espacial y las diferencias en composición funcional 

entre pares de charcos, así como su asociación con la estabilidad de la metacomunidad (Figura 1A y 1B), 

fue evaluada a través de un análisis de vías basado en test de Mantel. Para abordar este objetivo, se 

construyó un conjunto de matrices de distancias Euclidianas entre charcos para cada uno de los 

componentes que se relacionaron con las matrices de sincronía en riqueza y biomasa entre pares de 

charcos (Figura 5). 

La sincronía en dinámicas de riqueza y biomasa entre pares de charcos fue analizada mediante 

tres métricas ampliamente utilizadas en la literatura de referencia y anteriormente descriptas: correlación 

de Pearson (Koenig 2002, Gouhier y Guichard 2014, Lepš et al. 2018, 2019, Noble et al. 2018), la métrica 

de escala libre ϕ propuesta por Loreau y de Mazancourt (Loreau y de Mazancourt 2008, Wilcox et al. 2017, 

Wang et al. 2019, 2021) y la métrica de sincronía general η propuesta por Gross et al. (2014). Como en 

este trabajo se evaluó la sincronía entre todos los pares de comunidades locales, este índice propuesto 

por Gross y colaboradores se igualó a la correlación de Pearson obtenida. En consecuencia, considerando 

el amplio uso y la directa interpretación de la correlación de Pearson, se utilizó esta métrica para el resto 

de los análisis. No obstante, se reportan los resultados entre las estimaciones alternativas de sincronía 

(Material Suplementario, Figura S1). Todas las métricas de sincronía se calcularon en R (R Development 

Core Team 2021) utilizando la función synchrony del paquete codyn (Hallett et al. 2016). 

Se calculó la estabilidad en dinámicas de riqueza y biomasa vegetal como el inverso del coeficiente 

de variación (μ/σ) de la riqueza total y la biomasa para cada par de charcos, siguiendo a Tilman (1999), 

Craven et al. (2018) y Hammond et al. (2020) (Figura 5). Dados dos charcos, se obtuvo la riqueza total y la 

biomasa por año durante el período de 14 años y se calculó el valor medio (μ) y la desviación estándar (σ). 

En consecuencia, se obtuvo una matriz de estabilidad temporal cuyos elementos representan la 

invariabilidad temporal en la dinámica de la riqueza o de la biomasa para cada par de comunidades. Los 



23 
 

datos de estabilidad temporal se transformaron a escala logarítmica, linealizándose así su asociación con 

la sincronía. La metacomunidad completa se compone por 61 charcos temporales, sin embargo, para este 

trabajo se excluyeron diez charcos del análisis debido a que se encontraban disponibles menos de cinco 

observaciones para cada uno de ellos.   

Figura 5: Descripción esquemática del análisis realizado para evaluar el efecto de la sincronía en la dinámica comunitaria sobre 
la estabilidad de la metacomunidad. Primero, se evaluó el efecto que la distancia geográfica, ambiental y funcional entre los 
charcos (distancias Euclidianas) tiene sobre la sincronía comunitaria en dinámicas de riqueza y biomasa. Luego, se evaluó la 
relación entre la sincronía en dinámicas de riqueza y biomasa con la estabilidad temporal de la metacomunidad. La estructura 
causal que correlaciona la dinámica de la riqueza y la biomasa con las condiciones ambientales, la distancia espacial y las 
distancias en composición funcional entre pares de comunidades se evaluó con un análisis de vías basado en test de Mantel. 

 

Para cada atributo funcional y en cada charco, se calculó la métrica CWM —community weighted 

mean, utilizando la función de R functcomp del paquete FD (Laliberté et al. 2014). Esta función calcula las 

medias ponderadas de los valores de atributos de las especies a nivel de cada comunidad, para un 
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conjunto de comunidades. Para un rasgo funcional continuo, CWM corresponde al valor medio del rasgo 

de todas las especies presentes en la comunidad ponderado por sus abundancias relativas (Laliberté et al. 

2014). Por lo tanto, para cada charco se calculó la abundancia de especies (estimada como la suma de las 

incidencias de las especies para todas las unidades muestrales en todos los años) y se estimó el valor del 

atributo promedio entre las especies, ponderándolo por sus abundancias relativas. Aquellos rasgos 

funcionales categóricos se descompusieron en variables del tipo dummy, considerando cada nivel como 

un atributo numérico binario. Se calcularon las distancias Euclidianas entre charcos en función de sus 

valores promedio de atributos funcionales (CWM), para obtener así una matriz de distancias funcionales 

entre charcos. La matriz de distancia geográfica entre charcos se estimó a partir de la distancia Euclidiana 

entre ellos. Por último, la matriz de distancias ambientales fue estimada utilizando el promedio temporal 

de las variables ambientales para cada charco, también utilizando la distancia Euclidiana como métrica de 

distancia. De esta manera, se obtuvieron matrices de distancias entre pares de comunidades (distancias 

geográficas, ambientales y funcionales) y matrices de sincronía y estabilidad en dinámicas de riqueza y 

biomasa entre pares de comunidades. Los determinantes hipotetizados de la sincronía en dinámicas de 

riqueza y biomasa entre pares de comunidades (Figuras 1A, 1B y 5) incluyen un efecto directo de las 

distancias geográficas, ambientales y funcionales entre charcos. Asimismo, las distancias geográficas entre 

comunidades determinan las distancias ambientales y funcionales entre ellas, así como las distancias 

ambientales determinan directamente las distancias funcionales. Es esperado que el acople en las 

dinámicas de riqueza y biomasa entre comunidades disminuya la estabilidad temporal de sus dinámicas 

agregadas, tanto en riqueza como en biomasa respectivamente. 

Se utilizó un análisis de vías basado en test de Mantel (Mantel 1967, Mantel y Valand 1970) para 

evaluar asociaciones directas (e indirectas mediante test de Mantel parciales) entre pares de matrices de 

distancias controlando estadísticamente el efecto de otras matrices (Naisbit et al. 2012, Shipley 2016, 

Canavero et al. 2019). Específicamente, el test de Mantel permite testear la hipótesis nula de que las 
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distancias entre los objetos de dos matrices de distancias son linealmente independientes. Para ello, 

genera un modelo nulo a través de permutaciones (10000 en este trabajo) de una o ambas matrices a 

considerar, asociándose una probabilidad a las correlaciones observadas en base a la frecuencia de 

correlaciones nulas mayores a las observadas (Legendre 2000). Para analizar las asociaciones 

hipotetizadas de los determinantes de la sincronía en dinámicas de riqueza y biomasa, y su efecto en la 

estabilidad temporal metacomunitaria, se realizaron test de Mantel directos y parciales para evaluar cada 

asociación planteada en el análisis de vías.  

Resultados 

 Las correlaciones en riqueza y biomasa entre pares de comunidades variaron de negativas a 

positivas, con un claro sesgo hacia valores positivos (Figura 6). Los valores de correlación de Pearson y los 

valores obtenidos a través de la métrica de Gross et al. (2014) fueron idénticos. Asimismo, los valores de 

correlación de Pearson y los valores obtenidos con la métrica de Loreau y de Mazancourt (2008) fueron 

típicamente congruentes (Material Suplementario, Figura S1 y Tabla S3). 
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El análisis de vías inferido a partir de los test de Mantel directos e indirectos es presentado en la 

Figura 7 y los test de Mantel entre matrices de distancia geográfica, ambiental y funcional, matrices de 

sincronía y matrices de estabilidad en la Tabla 2. Todas las matrices de distancia presentaron asociaciones 

negativas significativas con la matriz de sincronía en dinámicas de riqueza. Sin embargo, el test de Mantel 

parcial permitió revelar que una gran parte de estas correlaciones en las dinámicas de riqueza está 

determinada por el efecto combinado de los tres determinantes de sincronía propuestos (distancias 

geográficas, ambientales y funcionales) y no por sus efectos aislados. Por el contrario, la correlación en 

dinámicas de biomasa entre comunidades sólo se asoció con la distancia funcional entre ellas. Por otro 

Figura 6: Sincronía en biomasa y en riqueza entre pares de comunidades vegetales de charcos temporales. A: Distribución de 
sincronías observadas (correlación de Pearson). B: distribución de estabilidad (inverso de variabilidad) en riqueza y biomasa agregadas 
entre pares de comunidades. En rojo se representa a la riqueza y en azul a la biomasa vegetal. Los paneles C y D muestran ejemplos 
de correlaciones en dinámicas de riqueza y biomasa, respectivamente, entre pares de charcos. 
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lado, la sincronía en dinámicas de riqueza y la sincronía en dinámicas de biomasa tuvieron un efecto 

negativo en la estabilidad temporal de la dinámica de riqueza y biomasa respectivamente (Figuras 6 y 7).   

Tabla 2: Test de Mantel simples y parciales que respaldan el análisis de vías. Referencias: rMantel: correlación de Mantel entre 
matrices; P.permutation: valor p asociado a la correlación observada estimada a partir de 999 permutaciones. [Syn S]: matriz de 
sincronía en dinámicas de riqueza; [Syn Bm]: matriz de sincronía en dinámicas de biomasa; [Stability S]: Matriz de estabilidad en 
riqueza; [Stability Bm]: matriz de estabilidad en biomasa; [xy]: matriz de distancias geográficas; [env]: matriz de distancias 
ambientales y [FD] matriz de distancia funcional entre comunidades. 

 rMantel P.permutation 

[Syn S] ~ [env] | [xy], [FD] -0.18 0.022 

[Syn S] ~ [xy] | [env], [FD] -0.16 0.030 

[Syn S] ~ [FD] | [xy], [env] -0.13 0.030 

[Syn S] ~ [env] -0.44 0.0002 

[Syn S] ~ [xy] -0.43 0.0001 

[Syn S] ~ [FD] -0.16 0.013 

[Syn Bm] ~ [env] | [xy], [FD] -0.08 n.s. 

[Syn Bm] ~ [xy] | [env], [FD] 0.04 n.s. 

[Syn Bm] ~ [FD] | [xy], [env] -0.07 n.s. 

[Syn Bm] ~ [env] -0.09 n.s. 

[Syn Bm] ~ [xy] -0.04 n.s. 

[Syn Bm] ~ [FD] -0.09 0.064 

[FD] ~ [xy] 0.04 n.s. 

[FD] ~ [env] 0.13 0.083 

[env] ~ [xy] 0.77 0.0001 

[Syn S] ~ [Syn Bm] 0.06 n.s. 

[Stability S] ~ [Syn S] | [Syn Bm], [Stability Bm] -0.55 0.0001 

[Stability S] ~ [Syn Bm] | [Syn S], [Stability Bm] 0.13 0.024 

[Stability Bm] ~ [Syn S] | [Syn Bm], [Stability S] -0.17 0.018 

[Stability Bm] ~ [Syn Bm] | [Syn S], [Stability S] -0.49 0.0001 

[Stability S] ~ [Syn S] -0.57 0.0001 

[Stability S] ~ [Syn Bm] 0.06 n.s. 

[Stability Bm] ~ [Syn S]  -0.24 0.0009 

[Stability Bm] ~ [Syn Bm] -0.49 0.0001 

[Stability Bm] ~ [Stability S] 0.13 0.062 
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Figura 7: Estructura causal conectando estabilidad, sincronía y distancia ambiental entre comunidades. La estructura causal 
subyacente a los patrones de sincronía en riqueza involucra efectos directos e indirectos de la distancia espacial y la distancia 
ambiental entre charcos, más un efecto directo de la disimilitud de rasgos funcionales entre comunidades. Las flechas indican la 
estructura causal inferida por el test de Mantel y cada cuadro representa una matriz de distancias euclidianas entre comunidades 
locales.  eferencias: (˙) p<0.1, (*) p <0.05, (**) p <0.01, (***) p <0.001, y (n.s.) valores no significativos. 

 

 La distancia geográfica entre comunidades se asoció negativamente con la sincronización en las 

dinámicas de riqueza (r.Mantel = -0.43). La magnitud de esta correlación se redujo cuando en el análisis 

de vías se incluyeron los efectos de las distancias ambientales y funcionales en la sincronización en las 

dinámicas de riqueza (r.Mantel = -0.16). Asimismo, se detectaron dos efectos indirectos de la distancia 

geográfica en la sincronía en riqueza: uno mediado por la distancia ambiental (r.Mantel = 0.77), la cual 
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fomentaría una reducción de la sincronía (r.Mantel = -0.18); y otro mediado por la distancia funcional 

entre comunidades (r.Mantel = 0,13). La distancia ambiental afectó directamente a la sincronía en las 

dinámicas de riqueza (r.Mantel = -0,13). El efecto de la distancia ambiental sobre la sincronización en las 

dinámicas de riqueza (r.Mantel = -0.44) también estuvo supeditado al efecto de las demás variables, con 

una asociación directa menor (r.Mantel = -0.18) cuando se consideraron los otros determinantes. Solo la 

distancia funcional entre comunidades se asoció con la sincronización en las dinámicas de biomasa entre 

comunidades (r.Mantel = -0.09).  

La estabilidad en las dinámicas de riqueza fue comparativamente más alta que la estabilidad en 

las dinámicas de biomasa (Figuras 6, 8A y 8D). La sincronización en las dinámicas de riqueza entre 

comunidades redujo la estabilidad temporal en riqueza (r.Mantel = -0.55; Figura 8A) y en la dinámica de 

la biomasa (r.Mantel = -0.17; Figura 8B). La sincronización en las dinámicas de biomasa entre comunidades 

también desestabilizó su dinámica acoplada en relación a la biomasa (r.Mantel = -0.49; Figura 8D); sin 

embargo, esta sincronización fomentó la estabilidad temporal en la dinámica de la riqueza (r.Mantel = 

0.13; Figura 8C). 
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Figura 8: Relaciones entre sincronía en riqueza y estabilidad temporal en riqueza (A), entre sincronización en biomasa y estabilidad 
temporal en riqueza (B), entre sincronización en riqueza y estabilidad temporal en biomasa (C) y entre sincronización en biomasa y 
estabilidad temporal en biomasa (D). Los datos de estabilidad temporal se transformaron logarítmicamente para mostrar una 
relación lineal con la sincronía en las cuatro relaciones mostradas. 
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Discusión 

 La existencia de dinámicas sincrónicas en la naturaleza y su relación con la estabilidad en la 

estructura y funcionamiento de los ecosistemas ha sido foco de atención, particularmente el contexto de 

cambio climático y sus consecuencias sobre la estabilidad de los ecosistemas (Crump et al. 2009, Eiler et 

al. 2012, Sheppard et al. 2016, Walter et al. 2017, 2021, Wilcox et al. 2017, Gilbert et al. 2020, Wang et al. 

2017, 2021). Las dinámicas sincrónicas entre comunidades locales se reconocen cada vez más como un 

importante determinante de la estabilidad temporal a nivel metacomunitario (Wilcox et al. 2017, Wang 

et al. 2019, Hammond et al. 2020, Walter et al. 2021). El enfoque de este trabajo fue basado en el análisis 

de la sincronía entre pares de comunidades y su efecto sobre la estabilidad de sus dinámicas agregadas. 

Esto puede diferir de estudios previos en los que la estabilidad de la metacomunidad se engloba en una 

sola métrica para todo el sistema (Wang y Loreau 2014, 2016, Wilcox et al. 2017, Gilbert et al. 2020, Walter 

et al. 2021). El análisis de la estabilidad entre pares de comunidades reveló aquí una conexión causal con 

la distancia funcional, ambiental y geográfica como determinantes de la sincronía entre comunidades, lo 

que en consecuencia determina la estabilización de la dinámica de riqueza y la dinámica de biomasa. Estos 

determinantes intra-metacomunitarios de la dinámica de la biodiversidad, quedan enmascarados cuando 

se considera la dinámica de toda la metacomunidad en su conjunto, utilizando una sola métrica global 

para la cuantificación de la sincronía (Wang y Loreau 2014, 2016, Wilcox et al. 2017, Gilbert et al. 2020, 

Walter et al. 2021). De esta manera, el análisis de la sincronía y su efecto en la estabilidad entre pares de 

comunidades aquí realizado complementa los enfoques anteriores centrados en el análisis de dinámica 

de toda la metacomunidad (Wang et al. 2017, Wilcox et al. 2017, Hammond et al. 2020, Walter et al. 

2021). 

Los resultados de este trabajo evidencian la existencia de un amplio rango de dinámicas dentro 

de una sola metacomunidad, desde fuertemente sincrónicas hasta asincrónicas, con la consecuente 
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desestabilización o estabilización de sus dinámicas agregadas. En este contexto, se confirmó el rol 

esperado de la distancia espacial, la similitud ambiental y la similitud en diversidad funcional como 

determinantes de la sincronía en las dinámicas de riqueza, incorporando una conexión causal plausible 

entre ellos (Figura 1A y 1B). La sincronía en las dinámicas de riqueza y biomasa fueron estadísticamente 

independientes y mostraron diferentes asociaciones con las distancias espaciales, ambientales y 

funcionales entre comunidades. Tal como se esperaba, el acople de la dinámica de riqueza entre 

comunidades se asoció negativamente con la distancia geográfica, ambiental y funcional (Figuras 1A y 7). 

Sin embargo, la sincronización de la dinámica de biomasa solo mostró una asociación negativa marginal 

con la distancia funcional entre comunidades (Figura 7). Este resultado permite analizar las diferencias 

entre los determinantes de la variación de las dinámicas de riqueza y de biomasa. Tradicionalmente, se 

ha considerado la riqueza de especies como medida de diversidad y varios estudios han reportado como 

comunidades más diversas presentan una mayor estabilidad temporal (Gotelli y Colwell 2001, Campbell 

et al. 2011, Chiarucci et al. 2011, Gross et al. 2014). Sin embargo, las dinámicas comunitarias y su efecto 

en la estabilidad temporal no solo varían debido a cambios en la riqueza de especies sino también 

dependen de cambios en la dominancia y equitatividad de las especies (Ma et al. 2017, Yu et al. 2020, 

Zhou et al. 2020). Si bien la dinámica de la riqueza puede verse afectada por la aparición de especies raras, 

la dinámica de la biomasa comunitaria puede estar determinada mayormente por el recambio o 

reemplazo de las especies dominantes. Cuando la dominancia de especies es alta, la mayoría de las 

especies contribuye poco a la biomasa de la comunidad. En consecuencia, el establecimiento de especies 

raras (o su reducción) tiene poco efecto en la biomasa del sistema, estando su dinámica guiada por las 

especies dominantes (Yu et al. 2020). Por ejemplo, Polley y colaboradores (2007) analizaron la estabilidad 

temporal de la biomasa de un sistema de pastizal y encontraron que las especies dominantes son las que 

determinan la variabilidad temporal de la producción de biomasa, más que el efecto que tiene la riqueza 

de especies. Esta es una explicación plausible para la discrepancia en los determinantes de la sincronía en 
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biomasa y la sincronía de riqueza encontrados en el presente estudio, donde la variación en biomasa de 

pocas especies dominantes guiaría la dinámica de biomasa comunitaria y la variabilidad en la ocurrencia 

de especies raras guiaría la dinámica de la riqueza comunitaria (Material suplementario, Figura S2).  

El rol de las condiciones ambientales, la dispersión de individuos y las interacciones bióticas como 

determinantes de la sincronía en las dinámicas de biodiversidad han sido previamente explorados 

(Fontaine y Gonzalez 2005, Fox et al. 2011). No obstante, el rango de condiciones ambientales 

considerados ha sido típicamente estrecho y el papel de cada uno de los determinantes ha sido analizado 

independientemente. El amplio rango de condiciones aquí observadas entre pares de comunidades 

locales permite avanzar en la comprensión de estas asociaciones y sus interrelaciones. Si bien se podría 

inferir una hipótesis causal a partir del marco teórico, esta no fue validada previamente considerando las 

asociaciones entre los determinantes de sincronía y su asociación con la estabilidad en su conjunto. De 

hecho, dos nuevos mensajes emergen del análisis aquí realizado. Primero, la asociación observada entre 

las variables cuando cada determinante potencial se considera de forma aislada cambió 

significativamente cuando otros determinantes se controlaron estadísticamente en el análisis de vías 

basado en test de Mantel. En segundo lugar, mientras que la dinámica de la riqueza cumple con la 

hipótesis causal, este no fue el caso de la dinámica de la biomasa. Asimismo, el modelo causal propuesto 

que relaciona los determinantes de la sincronía y la estabilidad temporal permitió visualizar la importancia 

de no sólo explorar cada uno de los determinantes por separado, ya que esto podría llegar a proporcionar 

pistas equivocadas sobre su importancia relativa. 

 Estudios previos han detectado la existencia de dinámicas sincrónicas en la diversidad a escalas 

geográficas que superan las capacidades de dispersión de las especies, lo que permite evidenciar el efecto 

Moran (Crump et al. 2009, Eiler et al. 2012, Sheppard et al. 2016, Walter et al. 2017, Wilcox et al. 2017). 

A su vez, la fuerza de este efecto Moran está determinada por la respuesta de la comunidad a la variación 

ambiental, la cual está determinada por su composición. En este estudio, esta predicción fue apoyada por 
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la reducción observada de la sincronía tanto en riqueza como en biomasa, con la distancia en la 

composición funcional de las comunidades (ver también Crump et al. 2009, Eiler et al. 2012). Por otra 

parte, la similitud en la composición funcional también puede afectar el nivel de dispersión entre 

comunidades (Figura 1A). Por un lado, esto podría deberse a que las mismas poblaciones pueden estar 

presentes en ambas comunidades fomentándose el flujo de individuos entre ambientes donde la especie 

ya está presente. Por otro lado, si la similitud funcional de las comunidades emerge por la similitud 

ambiental, la existencia de filtros ambientales similares en diferentes parches también favorecería el flujo 

de individuos entre ellos en comparación al observado entre parches con diferentes filtros ambientales. 

Considerando que también se espera que la dispersión sea mayor entre comunidades con ambientes 

similares, la similitud funcional de las comunidades también puede implicar mayores niveles de dispersión 

que, como consecuencia, favorece la existencia de dinámicas sincrónicas. Finalmente, la variación 

ambiental también puede determinar la fuerza de la sincronización por otros mecanismos además del 

efecto Moran (Gilbert et al. 2020). La coexistencia de especies debido a la partición de nichos temporales 

requiere variabilidad en las condiciones ambientales (Adler y Drake 2008). Los niveles moderados de 

variabilidad ambiental pueden fomentar la existencia de dinámicas asincrónicas (Gilbert et al. 2020). Sin 

embargo, cuando la variabilidad ambiental es lo suficientemente grande como para reducir el pool de 

especies, se espera como consecuencia, una sincronización de las dinámicas de la metacomunidad (Gilbert 

et al. 2020).  

 La reducción de la sincronía con la distancia geográfica aquí reportada podría explicarse por su 

efecto en la dispersión y por un decaimiento en el efecto Moran con la distancia (Koenig 2002). Sin 

embargo, como incluso los charcos más distantes (2000 metros de distancia) experimentan la misma 

dinámica climática, la asociación entre la sincronía y la distancia espacial que se observó puede estar 

reflejando el efecto de la distancia espacial en la dispersión y no tanto con una disminución del papel del 

efecto Moran (ver por ej.: Koenig 2002, Fox et al. 2011). El flujo de individuos entre comunidades puede 
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involucrar organismos de diferentes especies con diferentes rasgos funcionales y habilidades de 

dispersión (De Bie et al. 2012, Borthagaray et al. 2015, Grainger y Gilbert 2016), lo que podría explicar la 

falta de correlación entre la distancia geográfica y la composición de la diversidad funcional en el sistema 

de estudio. Asimismo, los consumidores móviles también tienen el potencial de sincronizar dinámicas (Ims 

y Andreassen 2000, Walter et al. 2017). Cuando los consumidores se agregan en puntos críticos de 

biomasa o riqueza, pueden sincronizar la estructura de la comunidad porque atenúan las desviaciones de 

las condiciones promedio (Ims y Andreassen 2000). En nuestro sistema, hay una gran diversidad de 

herbívoros que pueden concentrarse en charcos con alta biomasa (Laufer et al. 2009, Arim et al. 2011, 

Borthagaray et al. 2015b,  odrígue ‐Tricot and Arim 2020, Illar e et al. 2021). Este proceso podría haber 

involucrado coleópteros que se mueven entre charcos, ya que representan el grupo más abundante 

dentro de la diversidad de invertebrados del sistema (Illarze et al. 2021); así como también la presencia 

de ganado y aves que pastan dentro de los charcos y se mueven libremente entre los mismos (Laufer et 

al. 2009, Arim et al. 2011, Borthagaray et al. 2015b).  

 Estudios previos han reportado un efecto de la riqueza de especies en la estabilidad del 

ecosistema en términos de producción de biomasa (McGrady-Steed et al. 1997). Específicamente, la 

“hipótesis del seguro espacial” o spatial insurance plantea que la riqueza de especies puede “asegurar” a 

las comunidades en caso de que se dé una reducción de su funcionamiento (por ejemplo, la producción 

de biomasa); ya que más especies proporcionarán una mayor garantía de mantener el funcionamiento 

(Yachi y Loreau 1999). Este seguro espacial permite conectar la existencia de dinámicas comunitarias 

asincrónicas con la estabilidad metacomunitaria y de los ecosistemas (Loreau et al. 2003). En este trabajo, 

el rol del seguro espacial en la estabilidad de la metacomunidad está respaldado por la asociación negativa 

entre la sincronía y la distancia ambiental, así como entre la sincronía y la distancia funcional. Las 

diferencias en la composición de las comunidades aumentan la diversidad de especies de toda la 

metacomunidad, debido a la persistencia espacial de las especies en comunidades ricas cuando otras 
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comunidades experimentan bajos niveles de diversidad en condiciones desfavorables (Loreau et al. 2003). 

En este contexto, la colonización del pool de especies permite que las comunidades se recuperen de 

períodos de baja diversidad, y consecuentemente, se estabiliza la metacomunidad gracias a estos 

mecanismos de seguro espacial (Loreau et al. 2003, Gonzalez y Loreau 2009, Hammond et al. 2020). Por 

el contrario, cuando las comunidades tienen ambientes similares y/o presentan una fuerte dispersión 

entre ellas, pueden converger en composiciones de especies más similares y dinámicas más sincronizadas, 

lo que reduce la estabilidad de la toda la metacomunidad (González y Loreau 2009).  

 En resumen, los resultados de este trabajo respaldan el papel principal del tamaño total de la 

metacomunidad (por ejemplo, la extensión espacial y el número de comunidades locales) debido a su 

efecto en la dispersión, la heterogeneidad espacial y la diversidad funcional en la promoción de dinámicas 

comunitarias asincrónicas y el consiguiente efecto de seguro espacial que estabiliza las funciones y los 

servicios del ecosistema (Loreau et al. 2003, Wang et al. 2017, 2019, Wilcox et al. 2017). 

Conclusión 

 Este estudio contribuye un sustento empírico que respalda la importancia de la sincronización 

en las dinámicas de biodiversidad como un fenómeno ubicuo en la naturaleza estrechamente relacionado 

con la estabilidad de los ecosistemas (Crump et al. 2009, Eiler et al. 2012, Sheppard et al. 2016, Walter et 

al. 2017, Wilcox et al. 2017, Wang et al. 2019, Gilbert et al. 2020, Wang et al. 2021). El enfoque de este 

trabajo basado en el análisis de la sincronía entre pares de comunidades y su efecto sobre la estabilidad 

de sus dinámicas agregadas permitió evidenciar la necesidad de contemplar otros abordajes 

complementarios a los previamente existentes. Los resultados sugieren que el cambio climático y sus 

consecuencias en la variabilidad de las condiciones ambientales, la homogeneización y simplificación de 

los ambientes, la fragmentación del paisaje y su efecto en la dispersión y la invasión de especies exóticas, 
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entre otras, pueden ser impulsores importantes de la sincronización y la consecuente desestabilización 

de las dinámicas de biodiversidad.  

 

*** 
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Material Suplementario 

Figura S1. Distribución de la sincronización en las dinámicas de riqueza y sincronización en las dinámicas 

de biomasa. Debido al análisis de sincronización entre pares de comunidades, tanto la correlación de 

Pearson como la métrica de Gross et al. (2013) proporcionan resultados idénticos. 
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Figura S2. Distribución de abundancia de especies (en logaritmo en base 10). La distribución muestra 

como el sistema presenta pocas especies dominantes en las 100 especies identificadas hasta el 

momento. 
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Tabla S1. Listado de especies y morfoespecies relevadas en el sistema de estudio. Se muestran Familias 

para cada especie. 

Especie Familia Especie Familia

Alternanthera philoxeroides Amaranthaceae Lolium multiflorum Poaceae

Alternanthera sp Amaranthaceae Lotus sp Fabaceae

Aster squamatus Asteraceae Ludwigia peploides Onagraceae

Axonopus fissifolius Poaceae Luziola peruviana Poaceae

Azolla filiculoides Salviniaceae Marsilea ancylopoda Marsileaceae

Baccharis trimera Asteraceae Mentha aquatica Lamiaceae

Bromus sp Poaceae Mentha pulegium Lamiaceae

Callitriche lechleri Plantaginaceae Micranthemum umbrosum Plantaginaceae

Carex sp Cyperaceae Montia fontana Montiaceae

Centella asiatica Apiaceae Moss Moss

Centunculus minimus Primulaceae Myriophyllum aquaticum Haloragaceae

Chaptalia piloselloides Asteraceae Nothoscordum af. Bonariense Amaryllidaceae

Chara sp Charophyceae Nymphoides indica Menyanthaceae

Cirsium vulgare Asteraceae Oxalis paludosa Oxalidaceae

Crassula peduncularis Crassulaceae Panicum cf schwackeanum Poaceae

Cuphea varia Lythraceae Paspalidium paludivagum Poaceae

Cynodon dactylon Poaceae Paspalum dilatatum Poaceae

Cyperus sp Cyperaceae Paspalum modestum Poaceae

Dichondra microcalyx Convolvulaceae Paspalum notatum Poaceae

Echinodorus longiscapus Alismataceae Paspalum pumilum Poaceae

Eclipta elliptica Asteraceae Paspalum vaginatum Poaceae

Eleocharis bonariensis Cyperaceae Phyla nodiflora Verbenaceae

Eleocharis haumaniana Cyperaceae Picrosia longifolia Asteraceae

Eleocharis montana Cyperaceae Poa annua Poaceae

Eleocharis radicans Cyperaceae Polygonum acuminatum Polygonaceae

Eleocharis sellowiana Cyperaceae Polygonum hydropiperoides Polygonaceae

Eleocharis viridans Cyperaceae Polygonum punctatum Polygonaceae

Elodea sp Hydrocharitaceae Pontederia cordata Pontederiacea

Enydra sessilis Asteraceae Potamogeton sp Potamogetonaceae

Eragrostis sp Poaceae Ranunculus apiifolius Ranunculaceae

Eryngium eburneum Apiaceae Ranunculus bonariensis Ranunculaceae

Eryngium echinatum Apiaceae Saccharum angustifolium Poaceae

Eryngium nudicaule Apiaceae Sagittaria montevidensis Alismataceae

Eryngium pandanifolium Apiaceae Scutellaria racemosa Lamiaceae

Eryngium serra Apiaceae Selaginella sp Selaginellaceae

Filamentous algae Alga Senecio selloi Asteraceae

Galium uruguayense Rubiaceae Senecio tweediei Asteraceae

Gamochaeta sp Asteraceae Setaria parviflora Poaceae

Glyceria multiflora Poaceae Solanum glaucophyllum Solanaceae

Gratiola peruviana Plantaginaceae Soliva macrocephala Asteraceae

Hydrocotyle bonariensis Araliaceae Sonchus sp Asteraceae

Hydrocotyle cryptocarpa Araliaceae Sporobolus indicus Poaceae

Hypochaeris radicata Asteraceae Steinchisma hians Poaceae

Isoetes sp Isoetaceae Stellaria media Cariophyllaceae

Juncus dichotomus Juncaceae Stenotaphrum secundatum Poaceae

Juncus microcephalus Juncaceae Trifolium repens Fabaceae

Kyllinga odorata Cyperaceae Triglochin scilloides Juncaginaceae

Leersia hexandra Poaceae Utricularia sp Lentibulariaceae

Lemna gibba Araceae

Lilaeopsis attenuata Apiaceae

Limnobium laevigatum Hydrocharitaceae

Lobelia hederacea Campanulaceae
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Tabla S2. Matriz de especies con sus respectivos rasgos funcionales y estructurales. Se relevaron 18 

rasgos diferentes.  
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Tabla S3. Test de Mantel simples y parciales que respaldan el análisis de vías. La sincronización en 

dinámicas de riqueza y la sincronización en dinámicas de biomasa se estimaron con la correlación de 

Pearson y las métricas propuestas por Gross et al. (2014) y Loreau y Mazancourt (2008). Referencias: 

rMantel: correlación de Mantel entre matrices; P.permutation: valor p asociado a la correlación observada 

estimada a partir de 999 permutaciones. [Syn S]: matriz de sincronía en dinámicas de riqueza; [Syn Bm]: 

matriz de sincronía en dinámicas de biomasa; [Stability S]: Matriz de estabilidad en riqueza; [Stability Bm]: 

matriz de estabilidad en biomasa; [xy]: matriz de distancias geográficas; [env]: matriz de distancias 

ambientales y [FD] matriz de distancia funcional entre comunidades. 

 Pearson Gross Loreau 

 rMantel P.permutation rMantel P.permutation rMantel P.permutation 

[Syn S] ~ [env] | [xy], [FD] -0.18 0.022 -0.18 0.022 -0.17 0.031 
[Syn S] ~ [xy] | [env], [FD] -0.16 0.030 -0.16 0.030 -0.15 0.036 
[Syn S] ~ [FD] | [xy], [env] -0.13 0.030 -0.13 0.030 -0.13 0.030 
[Syn S] ~ [env] -0.44 0.0002 -0.44 0.0002 -0.42 0.0002 
[Syn S] ~ [xy] -0.43 0.0001 -0.43 0.0001 -0.40 0.0006 
[Syn S] ~ [FD] -0.16 0.013 -0.16 0.013 -0.16 0.013 
[Syn Bm] ~ [env] | [xy], [FD] -0.08 n.s. -0.08 n.s. -0.11 0.047 
[Syn Bm] ~ [xy] | [env], [FD] 0.04 n.s. 0.04 n.s. 0.06 n.s. 
[Syn Bm] ~ [FD] | [xy], [env] -0.07 n.s. -0.07 n.s. -0.08 0.066 
[Syn Bm] ~ [env] -0.09 n.s. -0.09 n.s. -0.11 0.059 
[Syn Bm] ~ [xy] -0.04 n.s. -0.04 n.s. -0.04 n.s. 
[Syn Bm] ~ [FD] -0.09 0.064 -0.09 0.064 -0.1 0.032 
[FD] ~ [xy] 0.04 n.s. 0.04 n.s. 0.04 n.s. 
[FD] ~ [env] 0.13 0.083 0.13 0.083 0.13 0.083 
[env] ~ [xy] 0.77 0.0001 0.77 0.0001 0.77 0.0001 
[Syn S] ~ [Syn Bm] 0.06 n.s. 0.06 n.s. 0.05 n.s. 
[Stability S] ~ [Syn S] | [Syn Bm], [Stability Bm] -0.55 0.0001 -0.55 0.0001 -0.57 0.0001 
[Stability S] ~ [Syn Bm] | [Syn S], [Stability Bm] 0.13 0.024 0.13 0.024 0.12 0.049 
[Stability Bm] ~ [Syn S] | [Syn Bm], [Stability S] -0.17 0.018 -0.17 0.018 -0.17 0.022 
[Stability Bm] ~ [Syn Bm] | [Syn S], [Stability S] -0.49 0.0001 -0.49 0.0001 -0.55 0.0001 
[Stability S] ~ [Syn S] -0.57 0.0001 -0.57 0.0001 -0.59 0.0001 
[Stability S] ~ [Syn Bm] 0.06 n.s. 0.06 n.s. 0.05 n.s. 
[Stability Bm] ~ [Syn S]  -0.24 0.0009 -0.24 0.0009 -0.23 0.0021 
[Stability Bm] ~ [Syn Bm] -0.49 0.0001 -0.49 0.0001 -0.54 0.0001 
[Stability Bm] ~ [Stability S] 0.13 0.062 - - - - 

 

 

 


