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RESUMEN

El nicho tréfico de una poblacion es influenciado por la diversidad tréfica que
presentan los individuos que la componen. Los is6topos estables de 6°C y
S'°N brindan informacién sobre la diversidad de origen y la posicion tréfica de
los recursos, respectivamente, y pueden ser utilizados para estimar la
amplitud de nicho isotopico poblacional (Total Niche Width — TNW), la cual
representa el nicho tréfico. En esta tesis se abordan diversos aspectos
relacionados con los efectos de la variacion intra- e inter-individual en el TNW.
Si bien existe una enorme cantidad de trabajos que se centran en estimar el
TNW y compararlo entre diferentes poblaciones, no hay un consenso claro
sobre la importancia de capturar la variacion interindividual (nimero de
individuos muestreados) e intraindividual (repeticiones por individuo)
necesaria para realizar estimaciones confiables del TNW. En este sentido, el
primer capitulo representa un aporte metodologico, donde, por medio de
poblaciones simuladas con diferentes grados de especializacion trofica
individual (Individual Trophic Specialization - ITS), se evalu6 el efecto de una
asignacion diferencial de las muestras (mas individuos vs. mas repeticiones)
en la estimaciéon del TNW. Se observo que las estimaciones del TNW
presentaron un menor sesgo (media y varianza) al considerar un mayor
namero de individuos que muestras por individuo, para todo el gradiente de
ITS, tanto en poblaciones simuladas como naturales. Por tanto, se
recomienda priorizar el nimero de individuos muestreados en lugar de mas
réplicas por individuo para realizar estimaciones mas precisas de TNW,
independiente del grado de ITS poblacional. En el segundo capitulo,
considerando la existencia de diversidad trofica intra-poblacional y utilizando
datos isotépicos de vibrisas de otaridos, se evalu6 el impacto diferencial de
los atributos del nicho isotdpico individual en el TNW. Encontramos que, un
reducido numero de individuos presentan un impacto diferencial en el TNW,
mientras que la mayoria de los individuos poseen bajo o moderado impacto.
La exclusion de individuos con nicho amplio y/o alejado del centroide
poblacional tuvo el mayor impacto en el TNW, expandiéndolo hasta un 20% o

contrayéndolo hasta un 6%, siendo considerados individuos clave. Esto



resalta la importancia de evaluar los atributos de los nichos individuales a la
hora de comprender las variaciones e impacto en el TNW. Asi, en esta tesis
se destaca la importancia de la variacion inter-individual, realizando aportes

metodoldgicos y empiricos.
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INTRODUCCION GENERAL

1.1 Presentacion y estructura de la tesis

Esta tesis, a lo largo de sus dos capitulos, aborda aspectos relacionados con
la diversidad tréfica intra- e inter-individual y la amplitud de nicho tréfico
poblacional. Si bien son tematicas que frecuentemente estan presentes en
diversas investigaciones, no se han concentrado esfuerzos en generar
consensos sobre aspectos metodologicos o las limitaciones de ciertos
enfoques. Concretamente, no esta claro cuél es el efecto de aumentar el
namero de individuos (variacion interindividual) vs. el nimero de muestras por
individuo (variacion intraindividual), en la confiabilidad de las estimaciones de
TNW. En este sentido, en el primer capitulo, buscando hacer un aporte
metodoldgico, y utilizando poblaciones simuladas con diferentes grados de
ITS, se evalud el efecto de la asignacion diferencial de muestras en las
estimaciones de amplitud de nicho isotépico. Por otro lado, en un contexto
trofico, la existencia de individuos especialistas o generalistas en una
poblacion ha sido reportada en mdultiples ocasiones, pero la existencia de
posibles impactos diferenciales de estos individuos en el TNW aun no ha sido
explorada. Asi, en el capitulo 2, utilizando datos isotopicos de vibrisas de lobos
y leones marinos sudamericanos, se evalué el impacto diferencial de los

atributos de los nichos isotépicos individuales en el TNW.

A continuacion, debido a que ambos capitulos abordan objetivos
pertenecientes a una temética global, se presentara una introduccién general,
donde se expone el marco tedrico sobre ecologia tréfica, especializacion
individual y el modelo de estudio. A seguir, se presentaran los dos capitulos
que forman el nacleo principal de esta tesis, y por ultimo, se expondra una
seccion de conclusiones generales relacionadas a los efectos de los
individuos en el TNW.



1.2 Ecologia trofica

La ecologia trofica estudia los aspectos relacionados a la alimentacion y el
comportamiento de forrajeo como actividad clave en la relacion de los
organismos con su ambiente y las interacciones interindividuales (Davies et
al., 2012). Las decisiones individuales de forrajeo determinan cuando, como y
donde los individuos consumen recursos para obtener energia. Esto tiene un
rol importante en las interacciones ecoldgicas, ya que puede afectar desde la
eficacia biologica de los individuos y las dindmicas poblacionales, hasta las

funciones ecosistémicas (Garvey & Whiles, 2016; Majdi et al., 2018).

El desarrollo de la teoria de forrajeo éptimo colabord con el crecimiento
exponencial de publicaciones sobre comportamiento tréfico como area de
estudio a partir de la segunda mitad del S. XX (Emlen, 1966); MacArthur &
Pianka, 1966; Perry & Pianka, 1997) hasta la actualidad (Pyke, 2019). Su
cometido principal es comprender qué factores afectan las decisiones
individuales en el uso de recursos, asumiendo que las mismas siguen
principios de optimizacion —maximizacién en la tasa de obtencién de energia
y/o minimizacion en los tiempos de blsqueda y consumo—, e impactan en la

eficacia biologica de los individuos (Pyke, 2019).

Los aportes realizados por la teoria de forrajeo 6ptimo se han enfocado
principalmente en comprender las decisiones tomadas por los individuos
sobre cuales recursos consumir (Correa & Winemiller, 2014; Houston et al.,
2011; Jensen et al., 2012; MacArthur & Pianka, 1966; Tinker et al., 2012) y las
areas que seleccionan para consumir y utilizar estos recursos (Barrette et al.,
2010; Katz et al., 2013; Krebs et al., 1974; Lima et al., 2003; Watanabe et al.,
2014), considerando su relacion con factores como competencia,
depredacion, variabilidad ambiental o calidad del parche. Para responder
estas preguntas, se han propuesto modelos matematicos como el modelo de
explotacion de parches (Charnov, 1976) o el modelo de distribucién libre ideal
(Fretwell, 1972). Estos modelos realizan predicciones sobre el
comportamiento trofico de los consumidores asumiendo que los individuos de
una poblacion toman decisiones similares y presentan un comportamiento que

tiende al éptimo. Sin embargo, en las ultimas décadas, ha sido ampliamente



reportada la existencia de variacion tréfica interindividual en las poblaciones,
asi como sus implicaciones ecologicas y evolutivas (Bolnick et al., 2003; Estes
et al., 2003), cuestionando la clasica vision sobre la equivalencia ecolégica

entre los individuos de una poblacion.

1.3 Nicho trofico y especializacion tréfica individual

Existen diferentes conceptos y acepciones acerca del nicho ecolégico (Chase
& Leibold, 2009). Especificamente, en lo que refiere a la ecologia tréfica,
MacArthur & Levins (1967) propusieron el concepto de nicho como un
constructo que representa el uso relativo de los recursos por los individuos de
una poblacion (i.e. resource-utilization niche), el cual permite evaluar la
amplitud de nicho poblacional y la sobreposicién tréfica entre poblaciones (i.e
similitud limitante). De esta forma, el nicho trofico puede ser definido como el
conjunto de dimensiones del nicho ecolégico relacionadas a los diferentes
aspectos del comportamiento trofico (e.g areas, tiempos, tamafio o tipo de

recursos).

Los patrones individuales de consumo de recursos afectan la amplitud del
nicho tréfico poblacional (Sjodin et al., 2018). Por ejemplo, el nicho de una
poblacion puede expandirse debido al aumento de las variaciones tréficas
interindividuales (Bolnick et al., 2007; Maldonado et al., 2017) o cuando los
individuos se tornan mas generalistas con respecto a los recursos consumidos
(Bolnick et al., 2010). En tal sentido, poblaciones generalistas pueden estar
compuestas por individuos generalistas, los cuales consumen gran parte de
los recursos presentes a nivel poblacional, o ser la sumatoria de individuos
especialistas, que consumen un rango acotado de recursos con relacion al
total de la poblacién (Roughgarden, 1972; van Valen, 1965). Este Ultimo caso,
donde el nicho de los individuos ocupa un espacio reducido del nicho
poblacional, se conoce como especializacion trofica individual (Individual
Trophic Specialization - ITS), una fuente de variaciéon intrapoblacional de los
habitos troficos no atribuible al sexo, edad o clases morfologicas discretas
(Bolnick et al., 2003).

La ITS es un tema que ha adquirido gran relevancia en la investigacion en

las dltimas dos décadas, ya que afecta las interacciones intra- e inter-
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especificas pudiendo determinar diversos procesos ecoldgicos y evolutivos a
nivel poblacional y comunitario (Bolnick et al., 2003; Newsome et al., 2009). A
este respecto, se ha demostrado que la ITS afecta la estabilidad demografica
poblacional (Kendall & Fox, 2002), la capacidad de resiliencia (Barabas &
D’Andrea, 2016) y estabilidad poblacional y comunitaria ante disturbios
(Forsman & Wennersten, 2016). Ademas, puede afectar el nimero de
interacciones tréficas de una especie, el grado de sobreposicion trofica y la
intensidad de la competencia intra- e inter-especifica (Bolnick et al. 2010). La
ITS es estimada considerando los dos componentes de varianza que definen
la amplitud del nicho poblacional (Total Niche Width -TNW), la variacién intra-
individual (Within Individual component- WIC) e inter-individual (Between
Individual component- BIC). EI WIC refiere a la amplitud media de los recursos
utilizados por los individuos a través del tiempo, y el BIC a la variacion media
en el consumo de recursos entre los individuos de una poblacion, siendo el
TNW la suma de ambos (van Valen, 1965). El grado de ITS de una poblacion
se obtiene a partir del cociente BIC/TNW, con una especializacion méaxima
cuando el indice toma valores cercanos a 1 y minima cuando el cociente
tiende a 0 (Bolnick et al., 2002).

1.4 Ecologia Isotopica

Los is6topos estables son &tomos de un mismo elemento que difieren
en su peso atébmico (Hoefs & Hoefs, 1997) y no presentan decaimiento
radioactivo. La conservacion de su identidad quimica a lo largo del tiempo los
convierte en trazadores apropiados de los procesos fisicoquimicos que
ocurren naturalmente (Fry, 2006). Como los componentes macromoleculares
(e.g. is6topos estables de H, C, N, O) de los recursos consumidos por los
consumidores son utilizados para la posterior sintesis tisular, la técnica de
analisis de is6topos estables (Stable Isotope Analysis — SIA) se basa en que
la firma isot6pica del tejido del consumidor refleja la composicion isotopica de
sus presas (DeNiro & Epstein, 1981). Si bien métodos tradicionales como el
analisis de contenido estomacal y fecas permiten obtener informacion trofica
de los individuos con una alta resolucién taxonémica, estos poseen sesgos y
limitaciones asociados a la representacion de la dieta de los individuos en una

escala temporal pequeia (Dalerum & Angerbjorn, 2005). En este sentido, el
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SIA es una técnica que permite obtener informacion cuantitativa a maltiples
escalas temporales sobre diferentes dimensiones scenopoeticas Yy
biondmicas del nicho ecolégico (Newsome, 2007). Asi, debido a integrar una
ventana temporal mas larga en comparacion con técnicas tradicionales, SIA
disminuye la sobrestimacion de ITS y permite inferir la consistencia temporal
en la dieta individual-poblacional (Araudjo et al., 2007; Dalerum & Angerbjorn,
2005). Especificamente, al utilizar los isétopos estables 52C y §°N se puede
obtener informacion sobre la diversidad de origen y la posicion tréfica de los
recursos, respectivamente (Newsome et al., 2007). De esta forma es posible
realizar una aproximacion al nicho trofico a través de la amplitud de nicho
isotopico poblacional (a partir de aqui TNW) en un &-espacio bidimensional,
comunmente denominado nicho isotépico, utilizando los valores isotopicos de
CyN.

En los ultimos veinte afios, la importancia de SIA en la ecologia tréfica se
refleja en el aumento exponencial del nUmero de publicaciones que utilizan
isétopos estables para evaluar los habitos troficos, presentando mas de 400
articulos publicados anualmente. SIA ha sido ampliamente utilizado para el
estudio de los habitos tréficos, la reconstruccion de la dieta de individuos y
poblacionales, la estimacién del nicho tréfico o el andlisis de la estructura de
redes tréficas (Boecklen, 2011). Ademas, también se ha utilizado para evaluar
adaptaciones fisiolégicas en diferentes taxa (Reitsema, 2013), migraciones
(Queirés et al., 2019) o la presencia de contaminacion ambiental debido al

potencial como bioindicador de los is6topos estables (Fry & Allen, 2003).

1.5 Pinnipedos: otaridos como modelo de estudio

Los pinnipedos (i.e. lobos y leones marinos) son un modelo de estudio
apropiado para evaluar aspectos relacionados a las variaciones del nicho
trofico poblacional y su grado de especializacion individual. Esto se debe a
que son depredadores-tope con habitos generalistas a nivel poblacional,
consumiendo una alta diversidad de presas como peces, cefalépodos y
crustaceos (Arim & Naya, 2003; Franco-Trecu et al., 2013; Kernaléguen et al.
2015; Naya et al., 2002; Riveron et al. 2021). Generalmente, forman grandes

colonias y viven en simpatria, lo que podria resultar en altos niveles de



competencia intra y/o interespecifica, promoviendo diferencias en su grado de
ITS (Kernaléguen et al., 2015). A este respecto, se han reportado diferencias
en los grados de ITS para diversas poblaciones de pinnipedos (Cardenas-
Alayza et al. 2022; de Lima et al., 2022; Franco-Trecu et al., 2022;
Kernaléguen et al. 2015; Riveron et al., 2021), lo cual puede promover

diferencias en el TNW entre poblaciones.

Las especies de otaridos presentan un marcado dimorfismo sexual debido
al mayor tamafio de los machos en comparacién a las hembras, conllevando
a la exploracion de diferentes ambientes (i.e variacion en la oportunidad
ecologica) debido a las diferencias en los requerimientos energéticos
relacionados al tamafio (de Lima et al., 2022; Drago et al., 2009). Las hembras
son responsables por el cuidado parental, alternando viajes de alimentacion y
periodos en tierra para la cria de sus cachorros, lo cual suele restringir su area
de forrajeo. Los machos, luego de defender sus territorios durante la
temporada reproductiva, se mueven libremente a areas diferentes y distantes
de la costa, sin participar en el cuidado parental (Bonner, 1984; Vaz-Ferreira,
1982). En particular, han sido reportadas diferencias en los nichos isotopicos
entre sexos con relacion a las areas de forrajeo y los recursos consumidos,
donde los machos suelen explorar areas mas profundas y alejadas de la costa
y consumir recursos de mayor posicion tréfica que las hembras (Cherel et al.,
2007; Franco-Trecu et al., 2014; Kernaléguen et al., 2012).



CAPITULO 1

Tamafio muestral, nicho isotopico
y especializacion trofica individual:

un aporte metodologico



RESUMEN

Los is6topos estables han permitido evaluar aspectos de la ecologia trofica como
la amplitud de nicho isotopico poblacional (TNW), resultante de los componentes
de varianza intraindividual e interindividual - WIC y BIC -. A su vez, el cociente
BIC/TNW refleja el grado de especializacion tréfica individual (ITS) o grado de
diversificacion de los hébitos tréficos entre los individuos de una poblacion.
Muchos estudios utilizan valores secuenciales de 53C y 6®°N de tejidos de
crecimiento continuo (e.g. vibrisas), con valores repetidos por individuo para
estimar el TNW. Nuestro objetivo fue evaluar el efecto de dos escenarios de
asignacion de muestras (nimero de individuos vs. numero de réplicas por
individuo) en las estimaciones de TNW, en poblaciones con diferente grado de
ITS. Los valores isotépicos para las diferentes poblaciones (30 individuos, 40
porciones) se generaron por simulaciones, con diferente valor medio y desvio
estandar por estrategia. Para diferentes nimeros de muestras totales (ej: 50), se
selecciond al azar (1000 veces) un escenario priorizando el nimero de individuos
(Escenario interindividual: 10 individuos, 5 porciones) y otro priorizando el
ndmero de porciones (Escenario intraindividual: 5 individuos, 10 porciones). Para
cada tamafio muestral se estimé el TNW por medio de GLMMs para ambos
escenarios, asi como para la poblacional real, la cual incluye todos los datos
(TNW real de la poblacion). Se modelo la diferencia entre cada combinacion con
el valor de TNW real, para la media (exactitud) y la varianza (precision),
incluyendo como variables explicativas el escenario (interindividual o
intraindividual) e ITS. La exactitud en TNW siempre fue menor en el escenario
intraindividual, disminuyendo aun mas a medida que el ITS incrementa
(p<0.004). Igualmente, el escenario intraindividual tuvo una menor precision en
la estimacion de TNW (p<0.005). Concluimos que, independientemente de la ITS
poblacional, las estimaciones de TNW son mas exactas y precisas utilizando
mayor cantidad de individuos que porciones (escenario interindividual). Este es
un aporte metodoldgico para estudios sobre ecologia isotopica con valores

repetidos por individuos.

Palabras claves: Isotopos estables, nicho trofico, tamafio muestral, TNW



2.1 Introduccién

La amplitud de nicho isotépico poblacional es afectada por la diversidad isotopica
de los recursos consumidos por todos los individuos de la poblacién y puede
presentar variaciones importantes en funcion del grado de especializacion trofica
individual (van Valen, 1965; Roughgarden, 1972). En poblaciones con individuos
especialistas, el TNW es principalmente afectado por la diversificacion de los
hébitos alimenticios entre individuos (BIC), mientras que en poblaciones donde
los individuos son generalistas -poblaciones generalistas con individuos
generalistas- la varianza intraindividual (WIC) tiene mayor importancia relativa ya
que ocupa una gran proporcion del TNW en comparacién con el BIC (Bolnick et
al., 2003).

El estudio de los héabitos troficos en animales de vida libre utilizando el
andlisis de is6topos estables permite responder preguntas asociadas al TNW y
la especializacion tréfica individual (Botta et al., 2018; de Lima et al., 2019;
Franco-Trecu et al., 2014; Kernaléguen et al., 2015; Rosas-Hernandez et al.,
2019). Considerando que los valores isotopicos reflejan la dieta durante el
periodo en el cual el tejido fue sintetizado es posible integrar la informacion
tréfica de los individuos a diferentes escalas temporales (Martinez Del Rio et al.,
2009; Post, 2002). Tejidos con alta tasa de recambio reflejan la dieta de periodos
temporales cortos (ej. suero, higado), mientras que tejidos con tasas de recambio
menor reflejaran la dieta asimilada desde meses hasta afios (musculo, pelo,
hueso) (Dalerum & Angerbjorn, 2005). Ademas, los tejidos metabdlicamente
inertes de crecimiento continuo (ej. plumas, bigotes, dientes), son depositados
en intervalos discretos con una firma isotépica que refleja la dieta en el momento

de su sintesis (Bowen et al., 2005).

El TNW puede ser calculado como la suma de la variacion media
interindividual (BIC) y la variacion media intraindividual (WIC) de la poblacion.
Especificamente, para estimar el WIC es necesario contar con medidas
repetidas por individuo. Estas pueden ser obtenidas muestreando un mismo
tejido en los mismos individuos a lo largo del tiempo, distintos tejidos con
diferentes tasas de recambio por individuo u obteniendo mdultiples porciones de

tejidos inertes de crecimiento continuo para cada individuo (Dalerum &



Angerbjorn, 2005; Martinez Del Rio et al., 2009; Zanden et al., 2015). En el caso
de los otaridos es muy frecuente que se utilicen las vibrisas, las cuales son
cortadas en porciones de 2,5 o0 3 mm (Cherel et al., 2009; Vales et al., 2015;
Walters et al., 2014). Dado que las vibrisas miden aproximadamente entre 40
mm y 195 mm (Franco-Trecu et al., 2022), se obtiene una gran cantidad de
réplicas por individuo, limitando en muchas ocasiones el numero de individuos
analizados, lo cual encarece los andlisis realizados. Por ejemplo, en estudios
que estiman el TNW utilizando isétopos estables, el nimero de individuos
analizados suele ser < 20 (e.g. Franco-Trecu et al., 2022).

La teoria general de muestreo ha planteado la importante cuestion sobre
cual es el esfuerzo muestral suficiente para obtener estimaciones con poder
estadistico optimizando los recursos disponibles (Muller et al. 2007; Gotelli et al.
2008; Guo et al. 2013). En estudios donde existen componentes de variacion
entre unidades y dentro de cada unidad (e.qg. individuos, bloques experimentales)
es importante determinar como deben ser distribuidas las muestras entre los dos
componentes para obtener estimaciones confiables. La estimacion de TNW es
una aproximacion a un parametro poblacional real, por lo que siempre presentara
un sesgo asociado el cual se busca reducir, ya que impactara directamente en
la exactitud y precision de las estimaciones (Matich et al., 2021). Generalmente,
en grandes mamiferos no es posible muestrear toda o gran parte de la poblacién,
y ademas, se busca reducir el impacto y estrés generado sobre los individuos.
Asimismo, la cantidad de muestras procesadas y analizadas esta limitada por los
recursos econdmicos disponibles. Sin embargo, ain no existen consensos en
estudios sobre habitos troficos acerca del numero de individuos (aqui
denominado escenario interindividual) y nimero de réplicas por individuo (aqui
denominado escenario intraindividual) necesarios para estimar el TNW con el
menor sesgo posible. A la fecha, los estudios utilizan un gran namero de réplicas
por individuo, generalmente > 30 (Franco-Trecu et al., 2022), pero orientaciones
metodolégicas sobre como efectuar la asignacion de muestras pueden
evidenciar la posibilidad de incrementar el nimero de individuos analizados en
detrimento de un menor detalle individual analizando menos réplicas por

individuo.
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2.2 Objetivos e hipétesis

Objetivo

Evaluar el efecto de dos escenarios de asignacion de muestras (interindividual
versus intraindividual) sobre la estimacion de TNW, considerando el efecto del
grado de ITS en (a) poblaciones simuladas y posteriormente con (b) datos

empiricos en poblaciones naturales.

Hipotesis

El TNW es resultado de la suma de BIC y WIC (Roughgarden, 1972). El WIC se
estima a partir de la varianza individual, por tanto, su valor es afectado por la
cantidad de medidas que se tiene para cada individuo y el BIC estima la varianza
entre individuos, siendo afectado por la cantidad de individuos muestreados. Al
trabajar con datos isotopicos de porciones de tejidos inertes, se generan dos
escenarios posibles en cuanto a la asignacion de las muestras: priorizar el
ndmero de individuos (escenario interindividual) o el nUmero de muestras (e.g.

porciones de vibrisas) por individuo (escenario intraindividual). En este contexto,

se plantean las siguientes hipotesis:

() En las poblaciones compuestas por individuos especialistas extremos
(Figura 1A), dado que los individuos presentan rangos isotépicos
acotados y segregados entre si (TNW es influenciado principalmente por
BIC), el escenario interindividual realiza estimaciones mas exactas
(media) y precisas (varianza) de TNW, ya que permitiria capturar una
mayor diversidad de tacticas alimenticias en la poblacion.

(i) En las poblaciones de individuos con grados intermedios de
especializacion (Figura 1B y 1C), el escenario interindividual realiza
estimaciones mas exactas y precisas de TNW, ya que la inclusion de
nuevos individuos permite capturar valores isotopicos alejados de las

zonas de mayor solapamiento entre individuos.

(i) En las poblaciones compuestas por individuos generalistas extremos
(Figura 1D), dado que todos los individuos tienen un rango isotépico muy

amplio y similar entre si, no hay un efecto de los escenarios en la exactitud
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y precision de las estimaciones de TNW, porque cada individuo ya

contiene gran parte de la variacion isotopica a nivel poblacional.

Especializacion tréfica individual
(@]
Frecuencia en el uso de recursos

Eie de nicho

Figura 1. Representacion de poblaciones generalistas que varian en el grado de
especializacion a nivel individual: (A) Individuos especialistas extremos, donde el
componente de varianza interindividual (BIC) determina en mayor parte el TNW. (B)
Individuos especialistas intermedios con una predominancia de BIC como componente
importante del TNW. (C) Individuos generalistas intermedios, en la cual el componente
de varianza intraindividual (WIC) determina en mayor parte el TNW. (D) Individuos
generalistas extremos, con un TNW determinado casi totalmente por el WIC. En el panel
de laizquierda se representa el TNW como la elipse de mayor tamafio, que contiene las
elipses que representan a los nichos individuales. En el panel de la derecha se
representa el TNW unidimensionalmente (curva negra) y los nichos individuales (curvas
pequefias) asi como la importancia relativa de WIC y BIC en cada poblacion.

2.3 Metodologia

Generacion de poblaciones por medio de simulaciones

Fueron simulados valores isotopicos de C y N a partir de una distribucion normal,
la cual vari6 en su media y desvio estandar en funcion de los individuos y

poblaciones consideradas, representando diferentes estrategias de consumo de

12



los individuos (Figura 2). Se simularon cuatro poblaciones con diferentes grados
de especializacion tréfica individual: especialistas extremos (EE), especialistas
intermedios (El), generalistas intermedios (Gl) y generalistas extremos (GE)
(Figura 2). Cada poblacién cont6 con 40 individuos, y cada uno de ellos con 30
valores isotopicos sin autocorrelacion temporal. El rango, la media y desvio
estandar de 6°C y &'°N de las diferentes estrategias, asi como el nimero de
porciones, se basaron en valores empiricos de poblaciones naturales (de Lima

et al., 2019; Franco-Trecu et al., 2014; Rosas-Hernandez et al., 2019).

EI (ITS = 0,62)

O™N

-5

* GE(ITS=0,02)

2 & o 92
e © \. .-":... .35//

Figura 2. Biplots 6*3C - 6'°N con datos isotépicos simulados para cuatro poblaciones que
difieren en su grado de ITS. Cada poblacion posee diez estrategias, las cuales difieren
en su media y desvio estandar, determinando diferentes grados de ITS. EE:
Especialistas Extremos (SD = 0,2); El: Especialistas Intermedios (SD = 1); Gl
Generalistas Intermedios (SD = 2,5); GE: Generalistas Extremos (SD = 2,5). Cada color
en el biplot representa una estrategia incluyendo 4 individuos (10 estrategias * 4
individuos: 40 individuos por poblacion, con un total de 30 porciones cada uno).

Disefio de muestreo
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A partir de seis tamafos de muestra total diferentes: 50, 75, 100, 150, 200 y 300
(Tabla 1), se muestrearon de forma aleatoria y sin reemplazo, valores isotdpicos
simulados para las cuatro poblaciones. El nimero total de muestras se asigné
de forma diferente. En el escenario interindividual se priorizé el nimero de
individuos (e.g. n=50, 10 individuos con 5 porciones), mientras que en el
escenario intraindividual se priorizé el niumero de porciones (e.g. n=50, 5
individuos con 10 porciones) (Tabla 1). Las porciones para cada individuo fueron
muestreadas al azar para disminuir la posibilidad de obtener muestras con
porciones consecutivas en el mismo individuo.

Tabla 1. Para cada una de las seis categorias de tamafio muestral (50, 75, 100, 150,
200, 300) se realiz6 una asignacion diferencial de las muestras: un escenario donde se
priorizé el nimero de individuos (interindividual) y un escenario donde se priorizd el

namero de porciones (intraindividual). La poblacién total contiene todos los individuos
() y porciones (p) simulados para cada poblacion.

Tamafio muestral

Escenario 50 75 100 150 200 300 1200

Interindividual 10i5p 15i5p  20i5p 15i10p 20i10p 20i15p
Intraindividual 5i10p  5il5p  5p20i 10i15p 10i20p 15i20p

Poblacién total - - - - - - 40i30p

Analisis de datos

Por medio de un abordaje multidimensional, considerando &'°N como variable
respuesta, 5'3C como variable explicativa y la identidad de los individuos como
factor aleatorio (Ingram et al., 2018), se estimaron los componentes de varianza
WIC y BIC para cada tamafio muestral y escenario, con modelos lineales
generalizados mixtos (GLMMs) del paquete MCMglmm (Hadfield, 2010). La
utilizacion de esta metodologia no tiene por finalidad evaluar la variable
respuesta en funcion de variables explicativas, sino que su objetivo es obtener
las matrices de varianza y covarianza de BIC y WIC utilizando dos dimensiones
del nicho isotépico (5*3C y &'°N) de forma simultdnea. Para combinacion de
individuos y porciones se obtuvieron 1000 valores simulados de WIC y BIC, y a
partir de la suma de ambos se estimaron 1000 valores de TNW, siendo posible
obtener la media y varianza de TNW para cada combinacion. El proceso iterativo

fue repetido 1000 veces, resultando en 1000 valores de media y varianza de

14



TNW. Ademas, se estimo el valor de TNW “real”’ y la ITS para cada poblacion a
partir del total de datos simulados para cada poblacion. Para calcular la ITS se
consider6 el cociente BIC/TNW, tomando valores entre 0 y 1, siendo maxima

cuando vale 1 y minima cuando el cociente es 0 (Bolnick et al., 2002).

Para evaluar la exactitud y precision, en ambos escenarios, a partir de los
1000 valores se calculd la media y la varianza de TNW para cada tamafio de
muestra. Luego, se calcularon las diferencias entre los valores absolutos de la
media “real” y la media de cada estimacion, asi como de la varianza “real”’ y la
varianza de cada estimacion. La exactitud y precision de las estimaciones fueron
evaluadas a través de modelos lineales generalizados (GLMs), con la diferencia
de la media o la varianza de TNW como variable respuesta y los escenarios, la
ITS y la interaccion entre ambas, como variables explicativas. Todos los analisis

fueron realizados en el software R (R Core Team, 2020).
Datos empiricos de poblaciones naturales

Para poner a prueba empiricamente los analisis realizados con datos simulados,
se compilaron estudios publicados con valores de 63C y 6*°N de porciones de
vibrisas en pinnipedos. A partir de la informacién encontrada, se seleccionaron
poblaciones simpatricas de Arctocephalus gazella, siendo un modelo de estudio
adecuado ya que se han reportado diferencias en el grado de ITS debido a la
disponibilidad de recursos y la intensidad de competencia inter- e intra-especifica
(Kernaléguen et al., 2015). Se obtuvieron datos de 10 hembras de la isla Crozet
(46°220S, 51°400E) (Kernaléguen et al., 2015) - disponible en el repositorio
DRYAD https://datad ryad.org/) - y dos poblaciones de hembras de la misma
especie (Cape Shirref - 62°28'S, 60°48'W, N = 21; Bird Island - 54°00'S,
38°02'W), N= 8) - disponibles en
(https://data.aad.gov.au/metadata/records/ASAC _2940). El ITS fue calculado
para cada poblacion como BIC/TNW, presentando un amplio gradiente, desde

0,12 para Crozet, 0,29 para Cape Shirreff hasta 0,64 para Bird Island. Se
analizaron diferentes poblaciones de la misma especie para evitar incluir el
efecto de la especie en los modelos.

Las estimaciones de BIC, WIC y TNW, asi como la evaluacion de su

exactitud y precision fueron realizadas de acuerdo con los procedimientos
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descritos previamente para las poblaciones simuladas. Debido al menor tamafio
muestral en comparacion con las poblaciones simuladas y la heterogeneidad en
el numero de porciones por individuo, para cada poblacion compilada se
evaluaron diferentes categorias de tamafio muestral y combinaciones (Tabla 2).

La distribucion de la variable respuesta para los diferentes modelos
analizados fue evaluada y seleccionada por criterio de informacién de Akaike
(AIC) (Tabla S1), presentando el mejor ajuste para distribucion log-normal. Para
seleccionar los modelos, se comparé el modelo global (efectos simples e
interacciones) con todos los modelos simplificados (modelos con efectos simples
0 menor numero de interacciones), utilizando AIC (AAIC > 2) (Crawley, 2012).
En aquellos casos donde AAIC< 2, fue seleccionado el modelo con el menor

ndmero de términos (mayor parsimonia).

Tabla 2. Para cada poblacion se obtuvieron diferentes tamafios de muestra total
(Tamafio muestral) y para cada uno de ellos se muestrearon mas individuos con menos
porciones vs. menos individuos con mas porciones (Interindividual vs. Intraindividual),
considerando el numero total de individuos (i) y porciones (p) (Pob total), para las
poblaciones de A. gazella. El ITS es estimado como BIC/TNW.

Interindividual
Poblacion Tamafio muestral VS. Pob total (i * p)

Intraindividual

Crozet 12; 18; 24; 28; 32; 4i3p-3idp; 6i3p-3i6p; 8i3p-3i8p; 6i4p-
(ITS 0,12) 36; 40; 54; 60 4i6p; 7i4p-4i7p; 8idp-4i8p; 9idp-4i9p;
8i5p-5i8p; 9i6p-6i9p; 10i6p-6i10p

275

8i3p-3i8p; 7idp-4i7p; 10i4p-4i10p; 10i5p-
5i10p; 12i5p-5i12p; 15i5p-5i15p; 14i7p- 678
7il4p; 15i8p-8i15p; 15i10p-10i15p;

Cape Shirreff 24; 28; 40; 50; 60;
(ITS 0,29) 75; 98; 120; 150

5i3p-3i5p; 6i3p-3i6p; 8i3p-3i8p; 7idp-
4i7p; 8i4p-4i8p; 7i5p-5i7p; 8i5p-5i8p; 105
8i6p-6i8p;

Bird Island 15; 18; 24; 28; 32;
(ITS 0,64) 35; 40; 48
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2.4 Resultados

Poblaciones simuladas

A excepcion de la poblacién de Generalistas Extremos, para un mismo tamafo
muestral, las estimaciones del valor medio y varianza de TNW para el escenario
interindividual siempre fueron menores que el escenario intraindividual (Tabla 3).
Esta diferencia en la media y varianza estimada entre escenarios disminuye

gradualmente al aumentar el tamafio muestral total (Tabla 3; Figura 3).

En las poblaciones generalistas se observaron tres casos donde las
estimaciones de varianza fueron idénticas para ambos escenarios,
correspondientes a tamafios de muestra 200 y 300 (Tabla 3). La poblacién EE
presentd el mayor rango de variacion de las estimaciones de TNW al considerar
todos los tamafios de muestras, con valores de 0,08 a 18,1 (media = 4,6) (Figura
3.A), mientras que el menor rango de variacion fue obtenido para la poblacién
GE, con valores de 3,6 a 10,7 de TNW (media = 6,4) (Figura 3.D). A excepcion
de la poblacion GE, la dispersion de las estimaciones de TNW para el escenario
intraindividual disminuye considerablemente a partir de 100 muestras (Tabla 3;
Figura 3.A, 3.By 3.C).
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De forma general, las estimaciones de TNW tuvieron mayor exactitud y precision respecto al TNW real para el escenario

interindividual (Tabla 4; Figura 4). El modelo seleccionado para explicar la exactitud en las estimaciones de TNW (diferencia de la

media de TNW estimada con el TNW real) incluyd una interaccion significativa entre ITS y el escenario (Tabla 4; p = 0,04; Tabla S2;

Figura 4. A), con una disminucion de la exactitud para el escenario intraindividual a medida que el grado de ITS aumenta. Con

respecto a la precision (diferencia de la varianza estimada de TNW con la varianza del TNW real), el escenario interindividual realizo

estimaciones mas precisas de TNW (Tabla 4; p = 0,01; Tabla S3-S4; Figura 4. B), disminuyendo, para ambos escenarios, a medida

que el ITS aumenta.

Tabla 3. Valores de media (X) y varianza (S?) de TNW para diferentes tamafios de muestra obtenidos y escenarios de asignacion de muestras

(interindividual (Inter) vs. intraindividual (Intra)) a partir de las 4 poblaciones simuladas. La X y S? real de cada poblacién (Poblacional) fue

estimada a partir de los 1200 valores.

Poblaciones Especialistas extremos Especialistas intermedios Generalistas intermedios Generalistas extremos
Xy S?(TNW) X S? X 2 X S2? X S?
LA muc_astral/ Inter Intra Inter |Intra Inter Intra Inter Intra Inter Intra Inter Intra Inter Intra Inter Intra
Escenario
50 46 77 20 148 97 125 7.8 40,2 59 6,9 1,8 6,1 6,7 6,6 1,9 2,4
75 42 7,7 07 132 88 136 3,2 36,6 59 7,4 11 4,4 6,6 6,6 1,2 1,3
100 41 74 03 11,7 82 129 1,6 42,9 5,8 7,5 0,6 3,9 6,5 6,3 0,8 11
150 43 49 06 19 83 9,4 1,7 52 6,1 6,2 0,5 0,6 6,5 6,4 0,6 0,5
200 41 47 03 1,7 81 9,2 1,0 51 6,0 6,1 0,3 0,6 6,5 6,3 0,5 0,5
300 41 43 03 07 85 8,6 1,1 2,0 59 59 0,2 0,2 6,4 6,3 0,2 0,2
Poblacional 3,9 0,9 7,9 2,2 57 0,2 6,4 0,06

18



2. ESPECIALISTAS INTERMEDIOS
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Figura 3. Amplitud de nicho isotépico poblacional (TNW) estimada para el escenario interindividual (e.g. “A10i5p”: 10 individuos cada uno con 5
porciones) y escenario intraindividual (“B5i10p”: 5 individuos cada uno con 10 porciones), con diferentes tamafios de muestras (diferentes colores)

para las cuatro poblaciones simuladas. La media de TNW para cada combinacién es representada por *. Linea punteada roja indica media

poblacional de TNW.
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Poblaciones naturales

Fueron analizadas 1058 porciones de vibrisa de A. gazella, con una media de 27
porciones por individuo para la poblacion de Crozet, 32 para Cape Shirreff y 14
porciones para Bird Island. Cape Shirref y Crozet presentaron las mayores
medias (rango) para 53C y 6N, con valores de -20,2 (-15,5 a -24,2) y 10,64
(9,08 a 11,68), respectivamente. Bird Island presenté una media de -19,9 (-17,81
a -21,28) para 62C y 9,31 (6,6 a 17,3) para &°N, siendo la poblacién con los

mayores rangos de variacion para ambos isétopos.

Las estimaciones de TNW fueron mas exactas y precisas al considerar el
escenario interindividual (Tabla 4; Figura 4.C y 4.D). Ademas, se registro una
interaccion entre la ITS y los escenarios de asignaciéon (Tabla 4; Tabla S7), de
forma tal que a medida que aumenta el grado de ITS, el escenario intraindividual
produjo estimaciones cada vez menos precisas en comparacion con el escenario
interindividual (Figura 4.D). La exactitud de las estimaciones disminuye en las
poblaciones a medida que aumenta el ITS (Figura 4.C; Tabla 4; Tabla S5-S6).
Tabla 4. Modelos seleccionados por criterio AIC y/o parsimonia para evaluar el efecto
del escenario de asignacion de muestras y el grado de especializacién tréfica individual
(ITS) en la exactitud (TNW) y precision (VAR) de las estimaciones de TNW. * denota

p<0,05 (p-valores e intervalos de confianza (IC) para cada estimado son mostrados en
S2, S4,S6y S7).

Intraindividual

Escenario
Poblaciones Modelo Intercepto X ITS
Intraindividual
ITS
log (TNW) ~ -2,20* 1,42* 0,41 1,43*
. Escenario X ITS
Simuladas
log (VAR) ~
Escenario + -1,26* - 1,21* 1,27*
ITS
log (TNW) ~ -6,11* - 1,30* 8,24*
. Escenario +
Empiricas ITS
log (VAR) ~ 7,20 5,19 0,56 12,72+

Escenario X ITS
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Figura 4. Exactitud (distancia media del TNW real — A) y precision (distancia de la
varianza de TNW real - B) de las estimaciones de TNW en funcion del grado de ITS y
escenarios de asignacion de muestra (interindividual vs. intraindividual) para las
poblaciones simuladas EE, El, Gl, GE y para las poblaciones de A. gazella (exactitud —
C; precision — D) de las localidades Crozet, Cape Shirreff y Bird Island.

2.5 Discusion

Aunque se han demostrado los efectos de la variacion interindividual en el TNW,
aun no ha sido explorado como realizar la distribucién del esfuerzo muestral para
obtener estimaciones confiables de TNW. Este capitulo mostr6 que las
estimaciones de TNW, para todo el gradiente de ITS analizado, tuvieron mayor
exactitud y precision en el escenario interindividual, tanto con datos simulados
como empiricos. En las poblaciones simuladas, la exactitud disminuye para el
escenario intraindividual a medida que incrementa la ITS. En poblaciones
naturales, la misma relacion entre escenario intraindividual e ITS fue encontrada
para la precision. A pesar de contar con un bajo nimero de poblaciones naturales
para la realizacién de los analisis, el patron es similar al encontrado en las

poblaciones simuladas, demostrando la consistencia de los resultados.

Aqui se demostro que la asignacion de un mayor numero de individuos
permite obtener estimaciones de TNW con menor sesgo y que al aumentar el
ITS, si son asignadas mas porciones, las estimaciones se alejan cada vez mas

del valor de TNW real. En la misma direccion, estudios que utilizan disefios
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experimentales de medidas repetidas en las areas de ecologia, psicologia o
medicina recomiendan considerar un mayor numero de blogues o individuos en
detrimento de un menor nimero de medidas por blogue o individuos (Arend y
Shafer, 2019; Kain et al. 2015). En estudios comportamentales (i.e. la estimacién
de la repetitividad al igual que la ITS considera la varianza inter- e intra-individual
(Dall et al., 2004; Sih et al., 2004)) se ha identificado que en escenarios de mayor
varianza interindividual se recomienda aumentar el nimero de individuos (Wolak
et al.,, 2012). El aumento del grado de ITS poblacional est4 asociado con el
aumento de la variacion entre los individuos (van Valen, 1965) y por
consiguiente, en poblaciones con mayor ITS es necesario muestrear mas
individuos para representar este aumento del BIC, ganando poca exactitud en

las estimaciones si se prioriza el escenario intraindividual.

Varios estudios que utilizan isétopos estables para estimar el TNW o ITS
han priorizado el muestreo a nivel intraindividual, pero con un bajo nimero de
individuos (Kernaléguen et al., 2015; Rosas-Hernandez et al., 2019; Zenteno et
al., 2015). En algunos casos, se han analizado una menor cantidad de medidas
repetidas por individuo para disminuir la autocorrelacion entre las mismas (de
Lima et al.,, 2019; Franco-Trecu et al., 2014). Ademas, se ha reportado que
considerar menos de 10 individuos con 15 réplicas cada uno aumenta el error de
muestreo en las estimaciones de ITS (Smith et al., 2015). Sin embargo, este
estudio no analizo el sesgo de las estimaciones en el TNW ni fue evaluado como
deben asignarse las muestras disponibles. Los resultados aqui presentados
muestran que, a partir de 150 muestras, las diferencias en exactitud y precision
entre escenarios se reducen notoriamente. Por ejemplo, estimaciones menos
sesgadas de TNW pueden ser obtenidas analizando entre 10 a 15 individuos con
15 y 10 medidas repetidas por individuo, respectivamente, lo cual esta de
acuerdo con los resultados obtenidos segun Smith et al. (2015).

Los resultados observados, tanto para las poblaciones simuladas como
naturales, apoyan las hipotesis propuestas y demuestran un patron global. No
obstante, los resultados no son idénticos, ya que la interaccion entre escenario
e ITS se observé para la exactitud en poblaciones simuladas y para la precision
en poblaciones naturales. A la fecha, son escasos los estudios sobre habitos

troficos que poseen un alto niumero de individuos con suficiente niamero de
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réplicas por individuo (Smith et al., 2015b; Newsome et al., 2015; Walters et al.,
2020), y en general los datos isotopicos no se encuentran disponibles en
repositorios online para evaluar diferentes hipétesis sobre asignacion de
muestras. Esto limitd el nUmero de poblaciones encontradas para representar el
gradiente de ITS evaluado en este estudio, ya que no se conté con poblaciones
de ITS >70.

En general, al momento de realizar un muestreo para estudios de habitos
alimenticios se desconoce a priori el grado de especializacion trofica de las
poblaciones. En este contexto, el patrén global encontrado es relevante ya que
muestra que independiente del grado de ITS de las poblaciones a ser analizadas,
siempre serd mejor considerar mas individuos que porciones en las estimaciones
de TNW. Ademas, existen cambios temporales en la ITS debido a variaciones
en la dieta de los individuos debido a la oportunidad ecoldgica, competencia inter
e intraespecifica o factores climaticos a lo largo del tiempo (Cardenas-Alayza et
al., 2022; de Lima et al., 2022. Ante esta situacidn, nuevamente, nuestro aporte
metodoldgico es importante, ya que se continGia aconsejando priorizar individuos
en vez de porciones, aunque existan variaciones temporales en el grado de ITS

de las poblaciones.

Finalmente, se destaca que la contribucion realizada en este capitulo no
esta limitada a un grupo animal o a un tipo especifico de tejido, sino que puede
ser aplicada a diferentes estudios donde se utilicen medidas repetidas por
individuo para estimar el TNW, ya sea por eventos de captura y recaptura
(Manlick et al., 2021), muestreo de un mismo tejido a lo largo del tiempo (Noble
et al., 2019) o tejidos con diferentes tasas de recambio (Costa-Pereira et al.,
2017). Algunos ejemplos donde estos resultados, en caso de que la variacion
isotépica sea generada principalmente por aspectos tréficos, pueden ser
aplicados refieren a estudios de consistencia tréfica temporal en poblaciones de
tortugas (Zanden et al., 2010), seguimiento de dieta en elefantes (Cerling et al.,
2009) o la especializacion individual y su relacion con competencia en mamiferos
de pequefio porte (Sheppard et al., 2018). Se concluye que, al contar con
determinado nimero de muestras total, se debe prestar atencion a cémo seran
asignadas esas muestras para obtener estimaciones con el menor sesgo

posible. Esto puede tener implicaciones directas en el esfuerzo de
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procesamiento de muestras por individuo en laboratorio y la conservacion de

réplicas para futuros estudios.
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CAPITULO 2

Heterogeneidad en la contribucion

Individual al nicho tréfico

poblacional
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RESUMEN

Los is6topos estables de 53C y 6°N permiten estimar la amplitud del nicho total
(TNW) bidimensionalmente, representando la diversidad isotdpica total de los
recursos consumidos por los individuos de la poblacién. La varianza
interindividual (BIC) incorpora la heterogeneidad entre los individuos, mientras
que la varianza intraindividual (WIC) incorpora el rango de recursos de cada
individuo. EI TNW emerge de la suma de ambos componentes de varianza. El
objetivo de este capitulo fue evaluar el impacto de los nichos individuales en el
TNW. Fueron utilizados los valores isotépicos de vibrisas de dos especies de
pinnipedos, Otaria flavescens (n=18) y Arctocephalus australis (n=20). El TNW
fue estimado por medio de GLMMs y el impacto de cada individuo fue calculado
como la diferencia entre el TNW al remover el individuo y el TNW con todos los
individuos (ATNW). Se estimaron tres propiedades del nicho individual: la
amplitud (area), la ubicacion (central o periférica) y la orientacién de nicho, estas
dos ultimas con relacién al nicho poblacional. EI ATNW de los individuos fue
evaluado en funcion de las propiedades de su nicho con GLMs. Encontramos 26
individuos que generan la expansion del TNW y 12 que generan su contraccion.
Sin embargo, apenas 7 individuos presentaron un impacto desproporcional con
relacion al resto de los individuos (>5% de cambio). Se encontré que, los
individuos de O. flavescens con nichos de mayor amplitud y ubicados proximos
al centroide poblacional promueven la contraccidon del TNW mientras que
individuos con mayor amplitud y alejados del centroide poblacional promueven
la expansién del TNW (p=0,02). Para A. australis, la ubicacion de nicho individual
(nicho mas préximo o alejado del centroide poblacional) fue un atributo
importante que explica el ATNW. Se concluye que un bajo niumero de individuos
en las poblaciones de otaridos son los que generan un impacto desproporcional

en el TNW, denominados individuos clave.

Palabras claves: variacion intra e interindividual; isotopos estables; individuos

clave

26



3.1 Introduccién

La existencia de heterogeneidad en los habitos troficos entre los individuos
dentro de una poblacién, comunmente denominada especializacion trofica
individual (ITS), ha sido ampliamente reportada en multiples taxa en los ultimos
veinte afios (Bolnick et al., 2003). Cuando los individuos consumen un rango
acotado de recursos comparados a la poblacion son considerados especialistas,
mientras que los individuos que consumen gran parte de los recursos que
consume la poblacién en su conjunto son generalistas (Bolnick et al., 2003). El
nicho tréfico de una poblacion es influenciado por la heterogeneidad individual
en los habitos alimenticios, ya que la inclusibn de nuevos recursos a la dieta
individual afecta al nicho poblacional (Roughgarden, 1972; van Valen, 1965). Por
lo tanto, enfocar la atencién en los nichos tréficos individuales y en su
diversificacion es fundamental para comprender las caracteristicas de los nichos
troficos a nivel poblacional. La variacién en la amplitud de nicho poblacional tiene
implicaciones ecolégicas importantes como la modificacion de sobreposicidon
trofica entre especies, la modificacion de la intensidad de la competencia
interespecifica o la coexistencia de especies en las comunidades (van Valen,
1965; Bolnick et al. 2010; Costa-Pereira & Araujo, 2022).

El TNW puede ser estimado a partir de dos fuentes de variacion: la
asociada a la diversidad de recursos consumidos por cada individuo (WIC -
componente intraindividual) y la asociada a las diferencias en el consumo de
recursos entre individuos (BIC - componente interindividual) (van Valen, 1965).
Sin embargo, al estimar estos componentes como medias de las amplitudes
individuales y las distancias entre los individuos, respectivamente, si existen
aportes diferenciales de ciertos individuos al nicho poblacional, no seran
detectados o seran diluidos. Considerando la diversidad tréfica entre los
individuos, ya sea por la diversidad de recursos consumidos como por el uso de
recursos raros o exclusivos, es esperable que algunos de ellos tengan un

impacto diferencial en el nicho tréfico de la poblacién (Figura 1).
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Figura 1. La heterogeneidad presente a nivel intra- e inter-individual produce impactos
diferentes de cada individuo en el nicho tréfico poblacional. (A) En una vision tradicional,
se utiliza una media general de la variacion intraindividual (WIC) e interindividual de la
dieta (BIC) a nivel poblacional, asumiendo que todos los individuos realizan un aporte
similar a la estimaciéon de ambos componentes. (B) Sin embargo, en poblaciones
naturales, algunos individuos consumen una mayor diversidad de recursos (rango),
considerados generalistas, mientras que otros consumen solamente algunos recursos
del total disponible, denominados especialistas. Ante este gradiente de amplitudes de
nichos individuales y de distancias entre ellos, es esperable que algunos individuos
realicen un aporte diferencial al BIC y WIC, impactando directamente el TNW.

El nicho tréfico puede ser representado a través del nicho isotépico en un
O-espacio bidimensional con las firmas isotdpicas 63C y o*°N, brindando
informacion sobre el origen de los recursos y su posicion tréfica, respectivamente
(Newsome et al., 2007). Las elipses estandarizadas son la métrica mas utilizada
como indicadora del nicho isotopico (Jackson et al., 2011), ya que permiten
estimar una serie de atributos, tales como la amplitud del nicho isotépico
individual y poblacional (TNW), la ubicacion del nicho individual (distancia entre
el centroide poblacional e individual) y la orientacion del nicho individual (medida
como la diferencia entre el angulo formado por el eje principal de la elipse

individual y el eje x, respecto al formado por el nicho poblacional).

La idea de que ciertos individuos tienen impactos diferenciales en
patrones observados a nivel poblacional ha sido reportada en estudios
comportamentales y epidemiol6gicos (Arbilly, 2018; ModIimeier et al., 2014). Sin
embargo, en los estudios sobre ecologia trofica esta idea ha sido muy poco
explorada (Start, 2018). El estudio de la existencia y proporcion de estos
individuos en la poblacion es importante ya que ademas de promover la
expansion o contraccion del TNW pueden alterar el grado de ITS y la magnitud

de las interacciones ecoldgicas debido a los cambios en la sobreposicion trofica
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entre especies. La diversidad isotopica de recursos consumidos por un individuo
afecta la amplitud de su nicho y la identidad isotépica de los recursos (e.g.,
presas raramente consumidas por otros individuos en la periferia del nicho
poblacional) afecta su ubicacion con relacién a la poblacién (Roughgarden, 1972;
Pianka, 2011). Ademas, debido a la naturaleza multidimensional del nicho, la
inclusion de dos o mas dimensiones permite capturar la orientacion de nicho,
resultando en una representacién mas completa sobre la variacion interindividual
en el consumo de recursos (Ingram et al., 2018; Pianka, 2011). Los individuos
pueden tener similar amplitud y ubicacion de nicho, pero diferir en su orientacion,
ya que utilizan diferentes combinaciones de recursos dentro del espacio

multidimensional.

La diversidad de recursos consumidos por un individuo afecta la amplitud
de su nicho, ya que individuos con habitos tréficos generalistas presentan una
mayor amplitud de nicho que aquellos individuos especialistas (Pianka, 2011).
Existen evidencias contrastantes acerca de las consecuencias del grado de
especializacion de los individuos en su eficacia biolégica, ya que ha sido
reportado que tanto individuos generalistas como especialistas pueden verse
beneficiados (Costa-Pereira et al., 2019; Hooker et al.,, 2017). Individuos
generalistas que poseen nichos isotopicos con mayor amplitud presentan
ventajas en su eficacia bioldgica ante disturbios antrépicos al ser capaces de
cambiar rapidamente sus recursos preferidos (Navarro-Lopez et al., 2014). A su
vez, en otros casos, individuos especialistas que consumen recursos exclusivos
o raros en la poblacién pueden presentar una mayor eficacia biolégica debido al
menor gasto energético asociados a la captura y digestién de presas (Patrick &
Weimerskirch, 2014). Las variaciones en los habitos alimenticios que generan
diferencias en los atributos de los nichos individuales son la materia prima de la
selecciéon natural, la cual puede generar variaciones en la eficacia biologica de
los individuos dentro de una poblacién (Costa-Pereira et al., 2019; Pagani-Nufiez
et al., 2015). Esta heterogeneidad interindividual puede tener importantes
implicaciones ecolégicas ya que puede afectar las estimaciones de TNW vy el
grado de ITS (Tinker et al., 2008), o la estabilidad y resiliencia de la poblacion
ante disturbios (Lomnicki, 1978).
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En este capitulo se evalla el impacto diferencial de los individuos en el
TNW, utilizando valores isotopicos de vibrisas (tejido de crecimiento continuo) de
dos poblaciones de otaridos simpatricas (Arctocephalus australis y Otaria
flavescens). Para eso, se identificaron los individuos con mayor contribucion al
TNW y se midieron los atributos del nicho individual que se relacionan y explican
la presencia de este impacto diferencial. Se desarroll6 un abordaje cuantitativo
para calcular el impacto de cada individuo en el TNW al ser removido de la
poblacion (Ver Metodologia).

3.2 Objetivos e hipotesis

Objetivos

1. Evaluar el impacto diferencial de diversos atributos de los nichos
isotopicos individuales en la amplitud de nicho isotopico poblacional
(TNW)

2. Evaluar la relacion entre la especializacion a nivel individual (medida
como la amplitud de nicho individual) y la condicion corporal de los
individuos (como proxy de eficacia bioldgica).

Hipotesis

1. Los individuos tienen un impacto desproporcional en el TNW de acuerdo
con los atributos de sus nichos individuales (Figura 2). Este impacto es
mayor cuando el nicho individual (i) tiene una mayor amplitud, (ii) se
encuentra mas alejado del centroide poblacional y/o (iii) se diferencia
mas en su angulo de orientacion con respecto al angulo de orientacion
del nicho poblacional (Figura 2 A-C). En tal sentido, se espera que, al
remover individuos con esos atributos, el TNW se contraiga, debido a la
disminucién de la variacion interindividual e intraindividual.

2. Debido a la dependencia del contexto ecoldgico (e.g. disponibilidad de
recursos, grados de competencia) (Costa-Pereira et al., 2017; Svanback
& Bolnick, 2007) y la existencia de evidencias contrastantes sobre la
relacion entre la amplitud de nicho individual y su condicién corporal,
este capitulo buscara aportar nuevas evidencias empiricas, explorando

esta relacién sin predicciones especificas.
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3.3 Metodologia

Modelo de estudio

Se utilizaron como modelo de estudio dos poblaciones simpatricas de
pinnipedos, el lobo fino sudamericano (Arctocephalus australis) y el leén
marino sudamericano (Otaria flavescens), que habitan Isla de Lobos
(35°01’S, 54°50’'W), Uruguay. La region es caracterizada por un intercambio
dindmico de aguas dulces y saladas debido a la conjuncion del Rio de la Plata
y el Océano Atlantico, asi como la confluencia de las corrientes Brasil-
Malvinas. Estos dos factores generan una mayor disponibilidad de nutrientes
y una alta productividad en la regién (Garcia-Alonso et al., 2019; Ortega &
Martinez, 2007).

Las poblaciones de A. australis y O. flavescens de las costas uruguayas
poseen habitos generalistas, y si bien consumen recursos similares (Franco-
Trecu et al., 2013; Naya et al., 2002), se diferencian en sus areas de
alimentacion y presas principales (Franco-Trecu et al., 2014; Riet-Sapriza et
al., 2013). Las poblaciones estudiadas son un modelo de estudio adecuado
para evaluar los objetivos propuestos ya que las mismas estan compuestas
por individuos que presentan un amplio rango de variacion en su amplitud de
nicho isotépico individual, y por tanto, se espera que realicen distintos aportes
al TNW (Franco-Trecu et al., 2014). Se utilizaron las vibrisas para estimar
BIC, WIC y TNW ya que por ser un tejido inerte de crecimiento continuo
permiten obtener una informacién detallada de la dieta de cada individuo en

una ventana temporal de 2 a 3 afios (McHuron et al., 2019).
Colectay procesamiento de muestras

Entre 2009 y 2012 se colectaron vibrisas de 18 hembras de O. flavescens y
20 hembras de A. australis. Los individuos fueron capturados y anestesiados
de acuerdo (Katz et al., 2019). Todos los individuos fueron pesados y se
tomaron medidas morfométricas (largo, perimetro axilar). De cada individuo
se extrajo una vibrisa para el andlisis de &53C y 6*°*N. Los procedimientos

realizados fueron aprobados por el comité de ética en
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Figura 2. Representacion de los atributos de los nichos individuales (amplitud, ubicacion y orientacion del nicho individual) utilizados en este
capitulo para evaluar su impacto en el nicho poblacional (TNW). La amplitud de nicho isotépico poblacional (TNW) se representa como la elipse
gris claro en los paneles A, B y C. Elipses azul, gris oscuro, salmén y celeste en los paneles A, B y C representan nichos isotépicos individuales
con distintas configuraciones de atributos. En este capitulo las hipétesis son las siguientes: (A) Individuos més alejados del nacleo isotépico (k-j
vs. k-1) o (B) con una amplitud mayor (k-j vs. k-m) tienen un impacto desproporcional en el TNW. A su vez, (C) individuos con la mayor diferencia
en la orientacion de elipse también tendran un impacto desproporcional en el TNW con relacién a los individuos que tienen similar amplitud y
ubicacion, pero con una orientacion de elipse equivalente al nicho poblacional (k-m vs. k-n).
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Experimentacion Animal de la Universidad de la Republica de Uruguay
(permisos 572/2008 y 1022/2010).

Las vibrisas fueron tratadas de acuerdo a Franco-Trecu et al. (2014). Los
andlisis de abundancias relativas de &3C y &°N fueron realizados con
espectrometro de masa de flujo continuo en el Center for stable isotope de la
University of New Meéxico, Albuquerque, Nuevo Meéxico. Los valores
isotépicos fueron convertidos a la notacion convencional delta (&) en partes
por mil (%o), de acuerdo con la siguiente relacién 6X = [(R/Rst) — 1] x 1,000,
donde X corresponde a &'3C o 6N, R es la razén isétopo pesado-liviano de
la muestra (8*°N/3'N o §*3C/5'%C) y Rst es la razén de isétopos standard de
referencia, siendo N2 atmosférico para 6*°N y Pee Dee Belemnita para &*3C.

Analisis de datos

Por medio de un abordaje multidimensional, considerando 5*°N como variable
respuesta, 6*3C como variable explicativa y la identidad de los individuos
como factor aleatorio (Ingram et al., 2018), se estimaron los componentes de
varianza WIC y BIC con modelos lineales generalizados mixtos (GLMMs) del
paquete MCMgimm (Hadfield, 2010). La utilizacion de esta metodologia no
tiene por finalidad evaluar la variable respuesta en funcion de variables
explicativas, sino que su objetivo es obtener las matrices de varianza y
covarianza de BIC y WIC utilizando dos dimensiones del nicho isotdpico (53C
y 6°N) de forma simultanea. A partir de la suma de BIC y WIC se estim6 el
TNW. El impacto de cada individuo se cuantific6 como la diferencia (ATNW)
entre el TNW con todos los individuos (TNWg) y el TNW al remover el
individuo n (con todos sus valores isotépicos) (TNWgq-n). Los valores de ATNW
fueron generados a partir de los valores de ABIC y AWIC. Valores positivos
de ATNW representan individuos que promueven el aumento del TNWq al
estar presentes en la poblacion, mientras que valores negativos representan

individuos que promueven la contraccion del TNWq (Figura 3).
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Figura 3. Ejemplificacion de los cambios en la amplitud de nicho poblacional provocados
por la remocion de individuos en la poblacion: valores positivos de ATNW representan
individuos que promueven la expansion del nicho poblacional cuando presentes,
mientras que valores negativos representan individuos que promueven la contraccion
del nicho poblacional.

Como el nicho fue modelado en un espacio isotépico bidimensional (53C
y 6*°N), los nichos individuales y el nicho poblacional fueron representados por
elipses estandarizadas abarcando el 95% de los datos. Para esto, fue utilizado
el paquete SIBER (Jackson et al., 2011), donde se estiman los intervalos de
confianza al 95% de los valores isotépicos de C y N a través de cadenas de
Markov Monte Carlo. A partir de las elipses estimadas se calcularon tres atributos
de los nichos individuales. La amplitud de nicho de cada individuo fue estimada
a través del indice de nicho individual (Relative Individual Niche Index - RINI), el
cual representa la proporcién de area que aporta cada individuo al area total
ocupada (TNW) (Sheppard et al., 2018). Para calcular el RINI, se procedi6 a
estimar las elipses individuales, donde la unién del contorno externo de las
mismas representa el area total poblacional (aproximacion al TNW), utilizando la
funcién SiberKapow del paquete SIBER (Jackson et al., 2019). Luego, la razén
entre el area de nicho individual y el area total poblacional resulta en un valor de
amplitud relativo para cada individuo. La ubicacion del nicho individual con
respecto al TNW se obtuvo a partir de la distancia euclidiana entre el centroide
de la elipse individual y el centroide de la elipse poblacional. Por ultimo, para la

orientacion, se calcul6 el angulo de orientacion de cada elipse individual como el
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angulo formado entre el eje mayor de la elipse y el eje X como referencia,
utilizando la funcién FeatureAxis del paquete SpatialVx en R (Baddeley & Turner,
2014). El mismo procedimiento fue realizado para la elipse poblacional (TNW).
Asi, la orientacion de angulo de nicho individual relativa fue calculada como la
diferencia entre el angulo de orientacion de la elipse individual y la elipse

poblacional.

El efecto de los atributos del nicho individual en el nicho poblacional se
evalu6é mediante modelos lineales. Se evalu6 el ATNW en funcion de los atributos
previamente detallados: amplitud, ubicacion y orientacion, asi como todos los
pares de interacciones dobles entre atributos. El tamafio de muestra del analisis
fue 18 para O. flavescens y 19 para A. australis, donde en cada poblacién los
individuos poseen un valor de cambio en el TNW al removerlo de la poblacién
asociado a sus atributos de nicho individual. La condicién corporal de las
hembras fue calculada como los residuales de la regresion entre peso y largo
total a travées del método de minimos cuadrados (Peig & Green, 2010).
Posteriormente, el efecto de la amplitud de nicho individual (aproximacion al
grado de especializaciéon de un individuo) sobre la condicion corporal de las
hembras (como proxy del fitness) se evalué por medio de modelos lineales. Se
obtuvo un valor por individuo, donde cada uno de ellos presentd un valor de
condicién corporal asociado a la amplitud de su nicho individual. Los analisis
fueron realizados para cada poblacion por separado.

Para todos los valores de ATNW se le adicion6 el valor 0,07,
transformando la variable respuesta con la finalidad de eliminar los valores
negativos y evaluar su ajuste a diferentes distribuciones de probabilidad. De esta
forma, valores positivos se encuentran por encima de 0,07 (expansion del TNW)
y negativos por debajo de 0,07 (contraccion del TNW). La distribuciéon de la
variable respuesta para las dos poblaciones analizadas fue evaluada y
seleccionada por criterio de informacion de Akaike (AIC) (Tabla S10),
presentando el mejor ajuste para distribucion log-normal. Para todos los modelos
lineales se comprobaron los supuestos de normalidad (test Shapiro-Wilks) y
homogeneidad de varianza (test Breusch-Pagan). En todos los casos, se
comenzo por el modelo completo, y se fue simplificando paso a paso, eliminando

las variables no significativas. Para seleccionar los modelos, se comparo el
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modelo global (efectos simples e interacciones) con todos los modelos
simplificados (modelos con efectos simples o0 menor nimero de interacciones),
utilizando AIC (AAIC > 2) (Crawley, 2012). En aquellos casos donde AAIC< 2,
fue seleccionado el modelo con el menor numero de términos (mayor
parsimonia). Se realiz0 el analisis de residuales para los modelos seleccionados.

Todos los andlisis fueron realizados en R (R core team, 2020).

3.4 Resultados

Fueron analizadas 1234 muestras de vibrisas, con una media de 23 porciones
por individuo para O. flavescens y 15 porciones para A. australis. Los valores
isotopicos de A. australis presentaron un mayor rango de variacion (-19.1 a -13.5
para 63Cy 14 a 20.4 para '°N) en comparaciéon con O. flavescens (-15.9 a -
12.2 para 6°Cy 18 a 21.9 para 6'°N). Ademas, los valores medios de 6'3C
fueron mas bajos para O. flavescens (media = -13.3; SD = 0.4) en comparacion
con A. australis (media = -15.2; SD = 0.5), pero lo opuesto ocurrié para la media
de 6N (media = 17.7; SD = 1.1 para A. australis; media= 20.1; SD = 0.4 para
O. flavescens).

Se observé que 14 individuos de A. australis promovieron la contraccion
del TNW mientras que 6 individuos promovieron su expansion. Para O.
flavescens, se observaron 12 individuos que promovieron la contracciéon del
TNW y 6 individuos que promovieron su expansion (Figura 4). Los valores de
ATNW, ABIC, AWIC para ambas poblaciones son presentados en las tablas S8
y S9 (Material Suplementario). Individuos que promueven la expansion del TNW
presentaron mayor media de ATNW que los individuos que contraen el TNW en
A. australis (media = 4,5; SD = 2,9) y O. flavescens (media = 7,1; SD = 6,8).
Ademas, estos individuos que promueven el aumento del TNW presentaron
mayor rango de variacion de ATNW, con porcentajes de cambio de 0,6% a 8,5%
para A. australis y 1,4% a 19,3% para O. flavescens. Se observaron cuatro
individuos (rankeados de 1 a 4; Figura 4) de O. flavescens y cinco de A. australis
(rankeados de 1 a 5; Figura 4) con ATNW mayores al 75% del total de la

poblacion.
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Figura 4. ATNW promovido por los individuos de la poblacién (impacto individual) para
dos poblaciones de hembras de otaridos. Linea horizontal naranja indica valor 0 de
impacto. Valores positivos de ATNW indican individuos que promueven la expansion de
nicho y valores negativos individuos que promueven la contraccién de nicho.

La orientacién, amplitud y ubicacién del nicho individual, asi como la
interaccién entre las 2 Ultimas tuvieron un efecto significativo en el ATNW para
O. flavescens (Tabla 1; R?=0,97; Tabla S11-S12). Los nichos individuales con
mayor amplitud y a su vez ubicados lejos del centroide poblacional provocan el
aumento del TNW y aquellos con mayor amplitud, pero ubicados préximos al
centroide poblacional provocan la contraccion del TNW (Figura 5A). Por otro
lado, individuos con una orientacion de nicho similar a la del nicho poblacional
promueven la expansion del TNW. En cambio, individuos con una orientacién de
nicho muy diferente de la poblacional promueven la contraccion del TNW (Figura
5B). Para A. australis, la ubicacién del nicho individual tuvo un efecto significativo
en el ATNW (Tabla 1; R? =0,51; Tabla S13-S14). Los individuos con nichos
ubicados en la regidén central del nicho isotopico poblacional contraen el TNW,
mientras que los individuos ubicados lejos del centroide poblacional generan el
aumento del TNW (Figura 6).

La amplitud de nicho individual, como aproximaciéon al grado de
especializacion individual, no tuvo un efecto significativo en la condicién corporal

de las hembras, ni en A. australis (p= 0.2) ni en O. flavescens (p= 0.5).
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Tabla 1. Modelo seleccionado para cada poblacion. Efectos de la amplitud, ubicacion y

orientacion del nicho individual en el ATNW. * denota p<0.05 (p-valores e intervalos de
confianza (IC) para cada estimado son mostrados en S12, S14).

Amplitud
Poblacion Modelo  Intercepto X Amplitud  Ubicacién Orientacion
Ubicacion
log (ATNW)
0. flavescens ~ 2MPhiud >, 5,08 -1,95 -0,52* -0,00*
ubicacion +
orientacion
A australis 109 (ATNW) 5 o - : 0.70* i
~ ubicacioén
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Figura 5. Efectos de la amplitud, ubicacién y orientacion del nicho individual en el cambio
de TNW (ATNW) para O. flavescens: (A) interaccion entre amplitud y ubicacién de nicho
individual; (B) Efectos de la orientacién en funcion de la ubicacién del nicho individual.
Linea horizontal naranja indica ausencia de cambio en TNW. Valores por encima de la
linea representan aumento de TNW y por debajo contraccion del TNW.
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Figura 6. Efectos de la ubicacion del nicho individual en el ATNW para A. australis.
Linea horizontal naranja indica ausencia de cambio en TNW. Valores por arriba de esta
linea representan aumento de TNW y por debajo contraccion del TNW.

3.5 Discusion

Los diversos factores que pueden generan variaciones en el TNW han interesado
a los ecologos desde hace més de cincuenta afios (MacArthur & Levins, 1967;
Roughgarden, 1972; van Valen, 1965). Sin embargo, estudios sobre ecologia
trofica ain no han abordado explicitamente cuales son los impactos de los
atributos del nicho individual sobre el nicho poblacional y las interacciones
biéticas intra- e inter-poblacional. En este capitulo, se encontré que solamente
un bajo namero de individuos tienen un impacto desproporcional en el TNW,
mientras que la mayoria genera un impacto bajo o redundante. Estos resultados
enfatizan la importancia del nivel de organizacién biolégica en el cual debemos
poner la lupa, al demostrar la existencia de un efecto diferencial entre los
individuos en el TNW. En este sentido, a partir de los resultados aqui
presentados se plantea realizar una analogia conceptual con el término especies
clave a nivel comunitario y aplicarlo a nivel individual-poblacional. Las especies
clave al ser removidas de la comunidad producen cambios desproporcionales en
la abundancia de especies, la estructura comunitaria y las funciones
ecosistémicas (Brose et al., 2005; Hale & Koprowski, 2018; Jordan, 2009; Paine,
1969). Asi, este capitulo realiza una primera propuesta de existencia de

individuos clave para el nicho isotopico desde una perspectiva trofica, los cuales
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al ser removidos producen un impacto desproporcional en el TNW. Antecedentes
han reportado los efectos de estos individuos en diversos procesos
poblacionales. Por ejemplo, la remocion de individuos clave disminuye el éxito
reproductivo del grupo o pueden adquirir gran parte de los recursos disponibles
interfiriendo en las interacciones intraespecificas cuando estan presentes
(Barrette & Vandal, 1986; Sih et al., 2012; Watters & Sih, 2005). Junto a las
evidencias existentes, los resultados presentados invitan a generar mayor
cantidad de evidencia en esta linea para aportar al desarrollo de un marco
conceptual que explicite la existencia de individuos clave y su frecuencia en las

poblaciones, especialmente para estudios de ecologia trofica.

La utilizacién de is6topos estables para evaluar aspectos tréficos se basa
en una premisa principal: la variacién isotopica de las porciones de vibrisa
analizadas representa la variacion trofica de los individuos. Por tanto, es
importante el conocimiento biolégico del modelo de estudio con relacion a las
posibles fuentes generadoras de variacion isotépica. En tal sentido, para las
poblaciones aqui evaluadas se ha reportado que A. australis utiliza areas de
alimentacion alejadas de la costa mientras que O. flavescens suele utilizar areas
proximas de la costa (Franco-Trecu et al. 2012). Esta segregacion espacial en
las &reas de forrajeo se relaciona con diferencias en las presas consumidas,
siendo demostrada una relacién entre los valores isotopicos de C y N de los
individuos y sus presas (Franco-Trecu et al. 2013). Resultados similares han sido
encontrados para estas poblaciones en diferentes ambientes, donde existe
segregacion isotdpica de los recursos y los valores isotopicos de vibrisas reflejan
variacion trofica. Especificamente, A. australis suele consumir presas pelagicas
y O. flavescens una mayor diversidad de presas, tanto pelagicas cuanto
bentdnicas, donde en ambos casos, los valores isotdpicos de estas poblaciones
se corresponden de forma aproximada con los valores isotopicos de las presas
(Drago et al. 2015; Franco-Trecu et al. 2013; Vales et al. 2014). Por ultimo, es
importante considerar que el cuidado parental en hembras de ambas especies
de otaridos restringe las areas de forrajeo utilizadas (Ponce de leon, 2000),
disminuyendo la presencia de variacion isotopica asociada a la utilizacion de
areas de forrajeo diferentes. En A. australis, la migracion de hembras a colonias

cercanas (e.g. colonias de Rio Grande do Sul, Brasil) es infrecuente y no hay
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diferencias entre los valores isotépicos de las hembras entre las colonias de
Uruguay y Brasil (de Lima, 2019). Estos hechos demuestran que es poco
probable que la diversidad isotopica presente en las poblaciones evaluadas sea
debida a la exploracion de ambientes diferentes por parte de los individuos. Este
conjunto de evidencias asociadas al modelo de estudio utilizado nos permite
afirmar que en este capitulo el nicho isotépico representa una aproximacion al

nicho trofico de la poblacion.

En relacion con los atributos del nicho individual que tuvieron un efecto en
el TNW, la ubicacion fue el Unico que presentd efectos significativos y en el
mismo sentido en las dos poblaciones evaluadas. Los individuos préximos y
alejados del centroide poblacional generaron el mayor impacto en el TNW.
Trabajos previos indican que los individuos de A. australis poseen habitos
generalistas (Franco-Trecu et al., 2014) consumiendo un amplio rango de
recursos, lo cual se refleja en nichos individuales grandes que se sobreponen
entre si. Por las razones mencionadas, la similitud en amplitud entre los nichos
de los individuos en A. australis puede explicar la ausencia de efectos de este
atributo en el ATNW. Sin embargo, ha sido demostrado que, al considerar el
grado de especializacién unidimensionalmente para 3!°N, algunas hembras de
A. australis son especialistas (de Lima et al., 2019), indicando que divergen en
el consumo de presas de diferentes posiciones troficas. EI consumo de presas
con diferentes niveles troficos genera diferencias en la ubicaciéon del nicho
individual dentro del espacio isotopico, explicando la importancia del atributo
ubicacion en los cambios generados en el TNW para A. australis. Por otro lado,
para O. flavescens, antecedentes han mostrado que existe una baja
sobreposicion entre los nichos individuales (Franco-Trecu et al., 2014), lo que
evidencia las diferencias en la ubicacién de los nichos dentro del espacio
isotopico, con individuos mas alejados y otros mas proximos del centro
poblacional. Ademas, se ha reportado que hembras de O. flavescens poseen un
grado de especializacion intermedio, variando en las presas consumidas y areas
utilizadas (Drago et al., 2015; Franco-Trecu et al., 2014). Esas variaciones
promueven diferencias en los valores isotopicos de &3C y &°N entre los
individuos, resultando en diferencias no solo de ubicacién, sino que también en

amplitud y orientacion entre los nichos individuales para O. flavescens.
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Se encontr6 que los individuos con nichos ubicados préximos al centroide
poblacional reducen el TNW. Si ademas, los mismos tienen una mayor amplitud
de nicho (posicién de nicho “generalista” y amplitud de nicho “generalista”),
también promoveran la reduccién del TNW (Evans et al., 2005). Esto muestra
que los individuos clasicamente considerados “redundantes” por consumir los
recursos mas frecuentes a nivel poblacional son los que mantienen el nicho
poblacional empaquetado (Case, 1981). ¢ Por qué los individuos con nichos de
estas caracteristicas comprimen el TNW? La teoria de nicho plantea que el TNW
puede contraerse por el aumento de individuos que comparten -y consumen en
un amplio rango- los recursos mas frecuentes a nivel poblacional, resultando en
un aumento de la sobreposicion entre los nichos individuales (Evans et al., 2005;
Karr, 1975; MacArthur, 1965; Pellissier et al., 2018). Dado que el BIC representa
la distancia media entre los individuos en el eje de nicho, la presencia de
individuos “redundantes” ubicados en la region central del eje de nicho produce
una disminucion en la media de las distancias interindividuales. Asi, los
individuos que mantienen el nicho condensado son aquellos que promueven una

disminucién del componente BIC y consecuentemente, la reduccion del TNW.

La relacion entre la especializacion a nivel individual y la expansion del
nicho poblacional ha acumulado diversas evidencias en los ultimos quince afios
(Bolnick et al., 2007; Costa et al., 2008; Hsu et al., 2014; Maldonado et al., 2017).
Al respecto, la hipotesis de variacion de nicho (HVN) plantea que poblaciones
con nichos més amplios poseen mayor especializacion trofica individual, donde
la expansion del nicho es dada por la diversificacion en los habitos alimenticios
entre los individuos (van Valen, 1965). Los datos de ATNW, ABIC y AWIC
presentados en el material suplementario (Tabla S8 y S9) muestran que el TNW
se expande principalmente debido al aumento del BIC. Aunque este capitulo no
tiene como objetivo testear la HVN, los resultados observados estan de acuerdo
con esta hipotesis y ayudan a explicar el mecanismo por el cual varia el TNW.
En ese sentido, es probable que los individuos con nichos alejados del centroide
poblacional estén consumiendo recursos raros isotépicamente en la poblacion,
promoviendo un aumento de la segregacién entre los nichos individuales —BIC e
ITS- y consecuentemente el TNW se expande. Sin embargo, nuestros datos

también muestran que el TNW no se expande exclusivamente por el aumento
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del BIC, sino que también el WIC tiene un papel importante. Esto es explicado
por la presencia de individuos que ademas de estar ubicados en regiones
alejadas del centroide poblacional, poseen una amplitud de nicho grande
(consumen una alta diversidad de recursos raros isotopicamente), con lo cual,

aportan tanto al BIC como al WIC, respectivamente.

El aumento o la disminucién del TNW puede relacionarse con cambios en
el solapamiento tréfico con otras poblaciones de la comunidad, lo cual, si existe
limitacion por recursos, puede modificar la intensidad de la competencia
interespecifica (MacArthur, 1969). Estudios han reportado que existe un bajo
solapamiento tréfico entre sexos para A. australis y O. flavescens,
probablemente debido al dimorfismo sexual (machos exploran diferentes areas
de forrajeo) y el comportamiento reproductivo (hembras restringen areas de
forrajeo durante el cuidado de las crias) (Baylis et al., 2016; Albernaz et al., 2017,
de Lima et al.,, 2019; Cardenas-Aylaza et al., 2022). En este contexto, un
aumento en la poblacion de hembras generalistas que consumen recursos
similares entre si puede promover la reduccién del TNW —nichos de amplitud
grande y ubicados proximos al centroide poblacional-. Con base en las hipotesis
de reduccion de nicho (Klopfer & MacArthur, 1961; Macarthur, 1969), esto podria
generar la ausencia total de solapamiento tréfico de esta poblacion con otras
poblaciones. De todas formas, las variaciones en el TNW no implican
necesariamente variaciones en el solapamiento trofico. Costa Pereira et al.
(2019) mostraron que el aumento del TNW no genera un aumento de la
sobreposicion trofica entre especies. En este sentido, se plantea la siguiente
hipétesis: individuos clave generalistas que exploran areas y/o consumen
recursos diferentes al resto de la poblacion -nichos con amplitud grande alejados
del centroide poblacional- pueden promover el aumento del TNW hacia regiones
del espacio isotopico donde no existe solapamiento. La presencia de individuos
con este tipo de estrategias de forrajeo puede estar manteniendo la coexistencia
con otras poblaciones a la vez que promueven el aumento de la diversidad de

recursos de su propia poblacion.

La orientacion del nicho individual solo explicé cambios en el TNW para
O. flavescens. Individuos con orientacion similar y alejados del centroide

poblacional expanden el TNW mientras que individuos con mayor diferencia de
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orientacion y préoximos al centroide poblacional contraen el TNW. La teoria de
forrajeo Optimo plantea que las estrategias de forrajeo son resultado de un
compromiso entre factores asociados al individuo (e.g. capacidad de deteccidn,
captura, digestién) y factores externos (e.g. probabilidad de encuentro con
recursos poco frecuentes y contenido energético de los mismos) (MacArthur &
Pianka, 1966). En este contexto, se propone que los individuos con nichos de
orientacion similar al TNW que consumen recursos raros isotopicamente en la
poblacion— ya que estan distantes del centroide poblacional- poseen rangos
exclusivos de 6'°N. Sin embargo, debido al gasto energético asociado a la
especializacion en esos recursos, es posible que los individuos tengan menos
energia disponible para explorar areas de forrajeo diferentes, y por tanto,
utilizaran las mismas areas que el resto de la poblacion. Como resultado,
presentaran nichos individuales con un rango de &*3C similar al rango &3C
poblacional. Por otro lado, se plantea la hipétesis de que los nichos individuales
con la mayor diferencia en orientacién y préximos al centroide poblacional se
encuentran consumiendo los recursos isotopicamente mas frecuentes de la
poblacién. Ha sido reportado que hembras de O. flavescens poseen nichos
individuales segregados en el espacio isotopico (Franco-Trecu et al., 2014), con
lo cual, aunque consumen recursos similares, los individuos podrian estar
utilizando diferentes areas de forrajeo. Asi, los nichos individuales pueden tener
rangos similares de &'°N pero estar diferenciados en &'°C, resultando en una

orientacion de nicho diferente aunque se encuentran en el centro del TNW.

En este trabajo, la amplitud de nicho individual, como aproximacién al
grado de especializacion del individuo, no tuvo ninguna relacién con su eficacia
bioldgica (utilizando condicion corporal como aproximacién). Los antecedentes
gue exploran la relacion entre las tacticas troficas de los individuos (especialistas
vs. generalistas) y su eficacia biologica han encontrado resultados contrastantes.
En algunos casos son los individuos especialistas y en otros los generalistas los
gue presentan un mejor desempefio, ya sea en su éxito reproductivo o condicién
corporal (Costa-Pereira et al., 2019; Kernaléguen et al., 2016; Tinker et al., 2012;
vander Zanden et al., 2014; Woo et al., 2008). Con relacion a las poblaciones
evaluadas, ha sido detectado que los individuos de A. australis y O. flavescens

presentan cambios estacionales en su dieta (Bustos et al., 2012; de Lima et al.,
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2022; Suarez et al., 2005), lo cual puede deberse a la variacion estacional en la
abundancia y disponibilidad de recursos. Como resultado, son generadas
variaciones estacionales en la oportunidad ecolégica. Los cambios a corto plazo
en los habitos troficos de un individuo producen cambios en su amplitud de nicho
debido a variaciones en los valores isotopicos de sus presas y areas de forrajeo
(Camargo et al., 2021; Fort et al., 2010; Martinez Del Rio et al., 2009). Sin
embargo, en muchos casos la utilizacién de caracteres morfolégicos no captura
los cambios en el desempefio individual debido a variaciones en su
comportamiento de forrajeo (Bolnick & Araudjo, 2011; Maldonado et al., 2019;
Novak & Tinker, 2015). Asi, es probable que las variables morfolégicas utilizadas
en este estudio para estimar la condicioén corporal no reflejen las variaciones
estacionales en los recursos consumidos por las hembras de ambas especies.
Esto es debido a que la escala temporal analizada para cada individuo en este
estudio es de dos a tres afios, contando con apenas un valor por individuo en
relacion a su condicién corporal. Otra explicacion plausible para este resultado
se relaciona con las estrategias de forrajeo presentes a nivel poblacional y las
presiones selectivas. En este sentido, se ha reportado que en poblaciones de
Mirounga leonina las estrategias tréficas son heredadas, donde aquellos
individuos con mayor fidelidad al sitio de forrajeo presentan una mayor
longevidad (Authier et al., 2012). Por tanto, es posible que la seleccion natural
mantenga en la poblacion aquellas estrategias que producen el mejor
desemperio de los individuos, donde las diferentes estrategias otorgan ventajas
similares (van de Pol et al., 2010). De esta forma, individuos con nichos de
amplitudes diferentes no presentarian diferencias en su eficacia bioldgica, ya que
las presiones selectivas estarian contribuyendo para la manutencion de la

heterogeneidad tréfica a nivel poblacional.

Histéricamente, la teoria de nicho se ha enfocado en comprender el nicho
ecologico a partir de las diversas interacciones bioticas (Araujo et al., 2011;
Chase & Leibold, 2003; Levin et al., 2012; Roughgarden, 1972; Svanback &
Persson, 2004). Sin embargo, estos resultados muestran que también es
importante la configuracion interna de la poblacion, ya que no todos los
individuos tienen el mismo impacto en el TNW, lo cual es explicado por los

atributos de sus nichos. Las contribuciones realizadas en este capitulo pretenden
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aportar a incorporar una vision integral sobre los determinantes de TNW,
contemplando tanto atributos individuales como las interacciones ecoldgicas en
las cuales estan involucrados. El uso diferencial de los recursos entre los
individuos determina sus nichos y afecta las interacciones individuales, que en
suma, definen las interacciones ecoldgicas a nivel poblacional. Finalmente, el
estudio de las conexiones entre la diversidad de atributos de los nichos
individuales y la intensidad de las interacciones ecologicas puede auxiliar a
comprender los mecanismos que explican los efectos promovidos en el TNW al

remover ciertos individuos de la poblacion.
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CONCLUSIONES GENERALES

La variacion en los habitos tréficos entre los individuos de una poblacién ha sido
ampliamente reportada, asi como sus efectos en diversos mecanismos y
patrones ecologicos (Araujo et al., 2011; Bolnick et al., 2003, 2011). Esta tesis
se centro en el efecto de los individuos en la estimacion y cambio del TNW, desde
una perspectiva metodoldgica (capitulo 1) y conceptual-empirica (capitulo 2).

Las principales conclusiones son las siguientes:

i) La consideracion de mas individuos que porciones (escenario
interindividual) genera estimaciones mas exactas y precisas de TNW que el

escenario intraindividual (menos individuos con mas porciones).

ii) Para todo el gradiente de ITS analizado, las estimaciones son mas

confiables cuando realizadas con el escenario interindividual.

iii) Las estimaciones de media y varianza de TNW se estabilizan a partir
de 150 muestras en total en todas las poblaciones, indicando un posible umbral
de tamafo de muestra adecuado para obtener estimaciones confiables.

iv) Los resultados aqui obtenidos son utiles para diferentes poblaciones y
especies donde se busque estimar el TNW utilizando medidas repetidas por
individuo

v) La mayor parte de los individuos de la poblacion genera un bajo impacto

en el TNW, mientras que un reducido nimero de individuos promueven impactos

desproporcionales.

vi) Se presenta un paralelo conceptual con la idea de especies clave,
denominando los individuos con un impacto desproporcional en el TNW como

individuos claves, desde una perspectiva trofica.

vii) Los atributos del nicho isotépico individual explican la expansion y
contraccion del TNW. Al respecto, la diversidad isotopica de recursos
consumidos por un individuo (amplitud, orientacién) asi como el consumo de
recursos isotopicamente raros y/o frecuentes a nivel poblacional (ubicacién)

explican los cambios en el TNW.
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Finalmente, como perspectivas futuras, es interesante la evaluacion de
umbrales cuantitativos de tamafio muestral necesarios para obtener
estimaciones menos sesgadas de TNW, auxiliando en la confiabilidad de las
comparaciones realizadas entre grupos, poblaciones y comunidades al utilizar
estas métricas. También, la inclusiébn de un mayor nimero de poblaciones para
obtener un mayor gradiente de ITS, asi como la utilizacion de otros tipos de
medidas repetidas por individuo (e.g muestreo de un mismo tejido a lo largo del
tiempo en un individuo, muestreo de diferentes tejidos en un mismo individuo)
contribuiran para la generalidad y validacion del patron encontrado en el primer
capitulo de esta tesis. Con relacion al capitulo 2, futuros estudios que desarrollen
metodologias cuantitativas para estimar la proporcion de individuos clave en las
poblaciones permitird avanzar en la comprension de las implicaciones de este
fendbmeno en las interacciones intra e interespecificas a diferentes escalas y
niveles ecoldgicos. El analisis de un mayor nimero de poblaciones de diversos
taxa ayudard a comprender cuales atributos de los nichos individuales tienen
mayor importancia y generalidad a la hora de explicar las variaciones en el TNW.
Las perspectivas futuras comentadas podran auxiliar en el desarrollo de una
base tedrica sélida sobre los individuos clave y sus implicaciones ecolégicas y

evolutivas en la ecologia tréfica.
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MATERIAL SUPLEMENTARIO

Tabla S1. Valores de AIC para tres probables distribuciones de probabilidad evaluadas en la variable respuesta, en poblaciones simuladas y
empiricas. Valores resaltados indican distribucion seleccionada (menor valor de AIC). TNW mean (exactitud) y TNW var (precision).

Poblaciones simuladas Poblaciones empiricas

Distribucion variable TNW mean TNW var TNW mean TNW var

respuesta
Normal 173 353 458 1475
Lognormal 79 193 -37 132
Gamma 91 207 15 -

Tabla S2. Resumen de modelo para evaluar exactitud de las estimaciones de TNW en funcion del Escenario (Interindividual vs. Intraindividual)
e ITS en poblaciones simuladas. Este modelo no fue comparado ya que su interaccion es *, no siendo correcta la reducciéon de sus efectos
simples.

log(mean.dif)

Predictors Estimates Cl p
(Intercept) -221 -2.81--1.60 <0.001
Escenario 041 -0.45-1.27 0.340
[Intraindividual]

ITS 1.43 0.47-2.40 0.004
Escenario 1.42 0.07-2.78 0.040
[Intraindividual] * ITS

Observations 48

R?/ R? adjusted 0.596 / 0.569
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Tabla S3. Resumen de modelos comparados para evaluar precision de las estimaciones de TNW en funcion del Escenario (Interindividual vs.

Intraindividual) e ITS en poblaciones simuladas. Se resalta modelo seleccionado por criterio de parsimonia.

Intraindividual

Escenario
Modelos Intercepto X ITS AlC
Intraindividual
ITS
log (VAR) ~ -1,27* - 1,21* 1,28* 188,5
Escenario + ITS
-0,82 1,74 0,32 0,40 188,7

log (VAR) ~ Escenario
*|TS

Tabla S4. Resumen de modelo seleccionado y mostrado en S3.

log(vardif)
Predictors Estimates Cl p
(Intercept) -1.27 -2.20--0.34 0.009
Escenario 1.21 0.26-2.17 0.014
[Intraindividual]
ITS 1.28 0.01-2.54 0.049

Observations 48
R?/R?adjusted 0.191/0.155
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Tabla S5. Resumen de modelos comparados para evaluar exactitud de las estimaciones de TNW en funcién del Escenario (Interindividual vs.

Intraindividual) e ITS en poblaciones naturales de A. gazella. Se resalta modelo seleccionado por criterio de parsimonia.

Intraindividual

Escenario
Modelos Intercepto x ITS AlC
Intraindividual
ITS
log (MEAN) ~ -6,06* 0,28 1,21 8,10* 203,8
Escenario * ITS
log (MEAN) ~ -6,11* - 1,31* 8,25* 203,1

Escenario + ITS

Tabla S6. Resumen de modelo seleccionado y mostrado en S5.

log(mean.dif)

Predictors Estimates Cl p
(Intercept) -6.11 -6.92--5.31 <0.001
Escenario 131 0.55-2.07 0.001
[Intraindividual]

ITS 8.25 6.49 - 10.00 <0.001
Observations 56

R?/R? adjusted 0.655/0.642
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Tabla S7. Resumen de modelo para evaluar precision de las estimaciones de TNW en funcién del Escenario (Interindividual vs. Intraindividual)

e ITS en poblaciones naturales de A. gazella. Este modelo no fue comparado ya que su interaccion es *, no siendo correcta la reduccion de
sus efectos simples

log(var.dif)

Predictors Estimates Cl p
(Intercept) -7.20 -8.68--5.73 <0.001
Escenario 0.56 -1.53-2.65 0.592
[Intraindividual]

ITS 12.72  9.08 -16.37 <0.001
Escenario 520 0.04-10.35 0.048
[Intraindividual] * ITS

Observations 56

R? / R? adjusted 0.759/0.745
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Tabla S8. Valores de cambio en el TNW, BIC y WIC (ATNW, ABIC, AWIC) al remover cada individuo (TNW-n) para O. flavescens

ID TNW-n ATNW BIC-n ABIC WIC-n AWIC
OFH114 0,269 -0,009 0,163 -0,014 0,105 0,005
OFH115 0,265 -0,005 0,152 -0,003 0,113 -0,003
OFH116 0,273 -0,013 0,159 -0,010 0,113 -0,003
OFH117 0,267 -0,007 0,156 -0,006 0,111 -0,001
OFH118 0,271 -0,011 0,162 -0,012 0,109 0,001
OFH120 0,265 -0,006 0,157 -0,007 0,109 0,001
OFH121 0,250 0,010 0,139 0,011 0,111 -0,001
OFH122 0,266 -0,006 0,151 -0,001 0,115 -0,005
OFH123 0,270 -0,010 0,155 -0,005 0,115 -0,005
OFH124 0,270 -0,010 0,157 -0,007 0,113 -0,003
OFH125 0,275 -0,016 0,162 -0,012 0,114 -0,003
OFH127 0,256 0,004 0,152 -0,003 0,104 0,006
OFH128 0,269 -0,009 0,157 -0,007 0,112 -0,002

OFH4 0,233 0,027 0,128 0,022 0,105 0,005
OFH5 0,209 0,050 0,103 0,046 0,106 0,004
OFHG6 0,255 0,005 0,151 -0,002 0,104 0,006
OFH7 0,265 -0,005 0,157 -0,007 0,109 0,001
OFH8 0,245 0,015 0,134 0,015 0,111 -0,001
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Tabla S9, Valores de cambio en el TNW, BIC y WIC (ATNW, ABIC, AWIC) al remover cada individuo (TNW-n) para A, australis

ID TNW-n ATNW BIC-n ABIC WIC-n AWIC
AAH167 0,826 0,026 0,313 0,007 0,513 0,020
AAH168 0,827 0,025 0,314 0,005 0,514 0,019
AAH169 0,864 -0,011 0,336 -0,017 0,528 0,005
AAH170 0,869 -0,017 0,337 -0,018 0,532 0,001
AAH172 0,853 -0,001 0,331 -0,012 0,521 0,012
AAH156 0,881 -0,029 0,348 -0,029 0,533 0,000
AAH159 0,804 0,048 0,274 0,046 0,531 0,002
AAH182 0,879 -0,027 0,337 -0,018 0,542 -0,009
AAH184 0,878 -0,026 0,343 -0,024 0,535 -0,002
AAH185 0,795 0,057 0,262 0,057 0,532 0,001
AAH186 0,854 -0,002 0,312 0,007 0,542 -0,009
AAH187 0,872 -0,020 0,332 -0,013 0,540 -0,007
AAH188 0,878 -0,026 0,339 -0,020 0,540 -0,007
AAH189 0,878 -0,026 0,343 -0,024 0,535 -0,002
AAH190 0,877 -0,025 0,337 -0,018 0,540 -0,007
AAH10 0,847 0,005 0,324 -0,005 0,522 0,011
AAH11 0,882 -0,030 0,338 -0,019 0,544 -0,011
AAH13 0,856 -0,004 0,317 0,002 0,539 -0,006
AAH14 0,826 0,026 0,313 0,007 0,513 0,020

AAH9 0,827 0,025 0,314 0,005 0,514 0,019
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Tabla S10, Valores de AIC de tres probables distribuciones de probabilidad evaluadas
en la variable respuesta para O, flavescens y A, australis, Valores resaltados indican
distribucion seleccionada (menor valor de AIC),

Distribucion variable

respuesta Otaria flavescens A, australis
Normal 93,3 779

Lognormal -99,2 -85.5
Gamma -97.,4 -83.7

Tabla S11, Resumen de modelos comparados para evaluar el cambio en el TNW en
funcion de los atributos del nicho individual en O, flavescens, Se resalta el modelo
seleccionado por criterio de AIC,

Modelo AlIC

log (ATNW)~amplitud * ubicacién * orientacién -60,5

log(ATNW)~(ubicacion*amplitud)+(ubicacion*orientacion)+(amplitud*orientacion) -62,4

log(ATNW)~(ubicacién*amplitud)+(ubicacién*orientacién) -62,0
log(ATNW)~(ubicacion*amplitud)+ orientacion -64,0
log(ATNW)~(ubicacién*amplitud) -38,2

Tabla S12, Resumen de modelo seleccionado y mostrado en S11,

log(change TNW)
Predictors Estimates Cl p
(Intercept) -244  -259--2.30 <0.001
EuclideanDistance -0.53 -0.80--0.25 0.001
RINI -1.96 -251--140 <0.001
Angle transp -0.00  -0.00--0.00 <0.001

EuclideanDistance * RINI 5.09 3.95-6.23 <0.001

Observations 18
R? / R? adjusted 0.979/0.972
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Tabla S13, Resumen de modelos comparados para evaluar el cambio en el TNW en
funcion de los atributos del nicho individual en A, australis, Se resalta el modelo
seleccionado por criterio de parsimonia,

Modelo AlIC

log (ATNW)~amplitud * ubicacién * orientacion 22,3
log(ATNW)~(ubicacion*amplitud)+(ubicacion*orientacion)+(amplitud*orientacion) 21,1
log(ATNW)~(ubicacién*amplitud)+(ubicacién*orientacion) 19,3

log(ATNW)~(ubicacién*orientacién)+amplitud

17,4
log(ATNW)~ubicacién+orientacion+amplitud

16,2
log(ATNW)~ubicacion+amplitud 14,4
log(ATNW)~ubicacién 13,5

Tabla S14, Resumen de modelo seleccionado y mostrado en S13,

log(TNWchange)
Predictors Estimates Cl p
(Intercept) -3.26  -3.53--2.99 <0.001
Dist eucli 0.71 0.36-1.05 <0.001

Observations 20
R?/R? adjusted 0.511/0.484
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