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Resumen

Los peces cumplen un rol determinante sobre la estructura y funcionamiento de ecosistemas
acuaticos, en gran parte mediante sus interacciones troficas. En sistemas marinos, se ha
observado que el consumo de material vegetal (e.g. detrito, macrofitas, perifiton) aumenta
hacia climas mas calidos, pero la evidencia en sistemas dulceacuicolas es fragmentada. Estos
cambios en la dieta de los peces pueden promover cambios importantes a nivel ecosistémico,
afectando cascadas tréficas e interacciones de depredacion y competencia con otras
comunidades como los macroinvertebrados. La mayor omnivoria a bajas latitudes se ha
explicado por diversos mecanismos. Este trabajo analiz6 la hipétesis que tanto la omnivoria
como la diversidad de fuentes alimenticias aumentan a menores latitudes en diversos
ecosistemas acuaticos, a nivel comunitario e individual. Ademas se analizo la hipdtesis que
dicho patron se debe a una mayor asociacion de los peces a habitats vegetados en climas méas
calidos, tomando arroyos como modelo. Se realizO un meta-andlisis sobre la dieta de
comunidades de peces de diferentes ecosistemas dulceacuicolas y estuarinos del mundo (n=
ca. 230), cuyos resultados apoyaron nuestra primer hipotesis. Para analizar la segunda
hip6tesis, se realizaron experimentos in situ en arroyos en climas templado y subtropical,
comparando la dieta de la comunidad de peces asociados a plantas acuaticas artificiales con
aquellos encontrados en aguas abiertas. Si bien hubo mayor asociacion de los peces a las
plantas en sistemas subtropicales, el consumo de material vegetal no fue mayor en ese
habitat, en contra de nuestra hipdtesis. Este trabajo revela un gradiente latitudinal en la
omnivoria y la diversidad de fuentes alimenticias en comunidades de peces (siendo ambas
mayores a menor latitud). El mecanismo subyacente propuesto es una limitacién del alimento
animal en climas calidos, resultante indirecta del aumento en las tasas metabdlicas de los
peces con la temperatura. Esto implicaria la inclusion de fuentes alimenticias mas diversas en
la dieta, recurriendo principalmente a fuentes abundantes y de facil acceso como las

vegetales.



Abstract

Fish play a key role on the structure and functioning of aquatic ecosystems, particularly
through their trophic interactions. In marine systems, it has been suggested that the
consumption of plant material (eg detritus, macrophytes, and periphyton) increases in warmer
climates, but the evidence is still fragmented for freshwater systems. These changes in fish
diet can promote changes at the ecosystem level, affecting trophic cascades and predation and
competition interactions with macro invertebrates. Such greater omnivory at lower latitudes
has been explained by various mechanisms. This study analysed the hypothesis that both the
degree of omnivory and the diversity of food sources increase in lower latitudes in various
freshwater ecosystems, both at the community and individual level. Furthermore, we
examined the hypothesis that this pattern is due to a greater association of fish to vegetated
habitats in warmer climes, taking streams as a model ecosystem. A literature review on
trophic structure of fish communities from different freshwater and estuarine ecosystems was
conducted at a worldwide scale (n = ca. 230), with results supporting our first hypothesis. To
analyze the second hypothesis, we performed in situ experiments in similar streams in
temperate and subtropical (n = 4 in each area), comparing the diet of the fish associated to the
artificial aquatic plants and with that of fish in open water, not finding support to our
hypothesis. This work reveals a latitudinal gradient in omnivory and diversity of food sources
in fish communities (being greater at lower latitudes and increasing temperatures). The
proposed underlying mechanism is the increase in metabolic rates of fish with temperature,
leading to a depletion or greater scarcity of animal food sources. This would imply increased
energy demands that determine major limitation of animal food and hence the need to include

more diverse food sources, including the typically abundant and accessible plant material.
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Introduccion y Antecedentes

Rol trofico v estructura de las comunidades de peces en distintos climas

Los peces constituyen un componente clave en el funcionamiento de los ecosistemas
acuaticos, por ser los organismos con mayores tasas de desplazamiento y en muchos cuerpos
de agua, sobre todo dulceacuicolas, también los depredadores tope. Ademas, por su
alimentacion los peces pueden generar directa e indirectamente un gran impacto en la
estructura y funcionamiento de estos ecosistemas (Sabater et al. 2009). Los peces también
pueden promover el subsidio energético a tramas troficas locales al conectar diferentes

compartimientos o habitats dentro del cuerpo de agua (Polis et al. 1997).

La influencia de los peces en el funcionamiento ecosistémico parece cambiar en distintas
regiones climéaticas, en contraste con las predicciones de la teoria de convergencia
comunitaria (e.g. Croder 1980). Esta teoria predice que si los ecosistemas son similares en
cuanto a sus caracteristicas fisicas y fisico-quimicas mas relevantes, las comunidades
presentes deberian poseer similar estructura. Sin embargo, estudios comparativos de la
comunidad de peces de ecosistemas acuaticos similares en cuanto a su estado trofico, area 'y
otras variables limnoldgicas, pero localizados en climas célidos y templados, coinciden en
cuanto a la diferente estructura de la red tréfica y el rol de los peces en estos sistemas
(Flecker 1992; Floeter et al. 2004; Meerhoff et al. 2007; Ibafiez et al. 2009; Teixeira-de Mello
et al. 2009; Jeppesen et al. 2010). Mientras que en sistemas dulceacuicolas templados parecen
predominar estrategias alimenticias basadas en el consumo de fuentes de alimento de origen
animal (especies invertivoras, zooplanctivoras y piscivoras) en sistemas tropicales y
subtropicales predominaria la omnivora (definida como el consumo tanto de material animal
como vegetal). Las diversas especies omnivoras y herbivoras mayormente presentes en
climas calidos recurren a fuentes alimenticias de origen vegetal como: fitoplancton o
perifiton, detrito, macrdfitas y vegetacion terrestre (frutas y flores principalmente) (Lazzaro
1987; Wooton & Oemke 1992; Ibafiez et al. 2009; Teixeira-de Mello et al. 2009; Jeppesen et
al. 2010).

En relacion con lo anterior, en diversos sistemas de climas templados se ha visto que los

peces presentan un rol regulador de otras comunidades mediante efectos directos sobre el
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nivel tréfico inmediatamente inferior (e.g. macroinvertebrados y zooplancton), a través de la
depredacion. En muchos casos ademas existen claros efectos en cascada tréfica (Carpenter et
al. 1985) sobre las comunidades basales, como el perifiton y el fitoplancton (Power 1990;
Flecker 1994; Lazzaro 1997; Hurin 1998; Sabo et al. 2009). Sin embargo, en sistemas
tropicales este tipo de efecto es menos claro y las cascadas tréficas muchas veces no ocurren
(Lazzaro 1997, Pringle & Hamazaki 1998, Danger et al. 2009, Jeppesen et al. 2010). Ademas,
el mayor consumo de material vegetal hace que las interacciones entre peces e invertebrados
sean mas complejas, existiendo efectos directos e incluso fuertes efectos indirectos dados por
interacciones de depredacion y competencia (Flecker 1992). Este tipo de interaccion,
conocida como depredacion intragremio, es comun en la naturaleza y se asocia con la
complejidad de redes (Arim & Marquet 2004). Por otra parte, la dominancia de especies
omnivoras y herbivoras en las comunidades de peces en los sistemas célidos implica fuertes
efectos directos de consumo sobre los productores primarios (Power et al. 1985; Flecker
1992; Wooton & Oemke 1992; Flecker 1996; Flecker et al. 2002; Katano et al. 2008; Abe et
al. 2007; Yang & Dudgeon 2009). En consecuencia, existen efectos a nivel ecosistémico méas
fuertes y directos de los peces, por ejemplo sobre la regulacion de la dindmica de nutrientes y
oxigeno disuelto (Flecker 1996; Flecker et al. 2002). Por ejemplo, en un arroyo tropical de
Sudamérica se ha visto que el consumo de perifiton por los peces, ademas de limitar la
biomasa, favorece una comunidad formada por algas méas jovenes con una mayor tasa de

absorcion de nutrientes (Flecker et al. 2002).

En ecosistemas marinos, por otra parte, se ha observado la existencia de un gradiente
latitudinal en la dieta de los peces (Floeter et al. 2005). La proporcion de especies que se
alimentan en algun grado de material vegetal en la comunidad de peces marinos (definidas en
dicho trabajo como especies “herbivoras™) parece aumentar a menores latitudes (i.e. hacia
climas mas calidos). Como se menciond previamente, los datos de sistemas dulceacuicolas
parecen apoyar este mismo patron, existiendo mayor proporcion de especies consumidoras de
material vegetal en algin grado (de aqui en mas definidas como especies “omnivoras”) en
regiones calidas. Sin embargo, esta informacion es aln muy escasa y fragmentada, ya que
proviene solo de algunos arroyos (Wooton & Oemke 1992; Ibafiez et al. 2009) y lagos
someros (Teixeira-de Mello et al. 2009; Jeppesen et al. 2010). Ademas, esta informacion se

basa en comparaciones entre sistemas subtropicales o tropicales y templados similares (desde



un punto de vista limnoldgico), por lo que no hay datos acerca de la ocurrencia de un

gradiente latitudinal como ocurre en sistemas marinos.

Varios mecanismos se han propuesto para explicar este aparente gradiente en el consumo de
material vegetal por parte de los peces en sistemas marinos, incluyendo: 1) procesos
biogeograficos y evolutivos, en donde el poco tiempo a escala evolutiva no habria permitido
la evolucion de estrategias omnivoras en regiones templadas o su dispersion desde los sitios
donde se originaron (Mead 1970; Harmelin-Vivien 2002); 2) un efecto indirecto del aumento
total de la diversidad (taxondémica y funcional) de las comunidades de peces hacia los
tropicos (Meekan & Choat 1997); 3) cambios latitudinales en las caracteristicas de las
comunidades de macroalgas (como dureza, capacidad de defensa y calidad nutricional)
(Gaines & Lubchenco 1982; Cronin et al. 1997), afectando su digestibilidad (Horn 1989;
Choat 1991; Ferreira et al. 2004), palatabilidad y producciéon (Horn 1989; Choat 1991); 4)
baja abundancia de productores primarios durante el invierno en zonas templadas (Arrington
et al. 2002); 5) mayor tasa de descomposicion de detrito hacia los tropicos (Floeter et al.
2004); 6) limitaciones fisiologicas dependientes de la temperatura: e.g. ineficacia enzimatica
en la digestion de material vegetal a bajas temperaturas (Gaines & Lubchenco 1982; Horn
1989; Horn & Ojeda 1999; Floeter et al. 2005; Behrens & Lafferty 2007).

En arroyos, la mayor proporcion de especies omnivoras en el tropico ha sido atribuida a una
mayor disponibilidad de material vegetal (lbafiez et al. 2009), sin embargo, no se han
observado diferencias en la riqueza relativa de especies omnivoras entre arroyos con diferente
disponibilidad de material vegetal (Wooton & Oemke 1992). Por otra parte, en lagos someros
calidos se ha encontrado menor biomasa de perifiton en comparacién con lagos similares de
zonas templadas (Meerhoff et al. 2007). Dada la similitud de este aparente patron con el
hallado para sistemas marinos, se ha sugerido la hipdtesis de que una interaccion fisioldgica
entre la temperatura, la disponibilidad de alimento y la eficiencia digestiva seria la causante
comun de este proceso (Wooton & Oemke 1992).



Relacion entre la temperatura, complejidad del habitat y la dieta de peces

La teoria metabdlica de la ecologia (Brown et al. 2004) postula que muchos patrones
ecoldgicos tiene como causa fundamental el efecto del tamafio corporal, la temperatura
ambiente y la estequeometria sobre el metabolismo individual de los organismos. La
aM 0,66-0,75) y

) seria una de las fuerzas mas importantes detrés de los

dependencia del metabolismo (I) respecto del tamarfio corporal (I proporcional
la temperatura (1 proporcional a e =T
patrones en ecologia.

En peces (al igual que a lo largo de toda la escala zooldgica) se ha observado un patron de
menores tamafios corporales (a escala interespecifica y comunitaria) hacia latitudes mas bajas
(Atkinson 1994; Blackburn 1999) y se ha vinculado el efecto de la temperatura sobre las tasas
metabdlicas en relacion con el tamafio corporal (Atkinson & Sibly 1997). Estos menores
tamafos corporales podrian deberse a una limitacion del alimento de origen animal causado
por el aumento de la tasa de consumo dado por las mayores temperaturas (Atkinson & Sibly
1997). Este proceso, que opera a nivel individual, podria haber favorecido menores tallas de
madurez sexual y operando a escala evolutiva explicaria los patrones latitudinales actuales
(Atkinson & Sibly 1997). De esta manera, la temperatura podria afectar fuertemente la
comunidad de peces mediante efectos sobre el metabolismo, afectando directamente las tasas
metabolicas. Esto coincide con lo postulado para sistemas marinos sobre que la mayor
omnivoria (a nivel individual y comunitario), podria deberse a efectos de la temperatura sobre
las tasas de ingesta generando la necesidad de incorporar mayor diversidad de fuentes
alimenticias (en este caso fuentes vegetales) en la alimentacion para satisfacer demandas
energeticas (Arim et al. 2007, 2010; Clements et al. 2009). Esto Gltimo también esta de
acuerdo con la mayor diversidad de grupos troficos observada en climas tropicales, ya que si
bien hay grupos alimenticios comunes en todo el mundo, también existen varios grupos
exclusivos de climas tropicales (e.g. peces parasitos, comedores de mucus y sangre 0
comedores de escamas; Sazima 1983; Winemiller 1991). Esto conlleva a un patron de mayor
diversidad de fuentes de alimentacion en climas mas calidos. Estos antecedentes permitirian
identificar a la temperatura como el factor explicativo mas importante de varios patrones y

procesos ecoldgicos de la comunidad de peces, a diferentes escalas.



Una de las evidencias méas fuertes a favor de las hipotesis de limitaciones fisiologicas
dependientes de la temperatura a nivel digestivo es un hallazgo a nivel experimental,
indicando que el aumento de la temperatura favoreceria una dieta mas rica en material vegetal
(Behrens & Lafferty 2007). En ese trabajo se evalud la performance de una especie de pez
marino omnivoro (Opalaye, Griella nigricans) mediante la relacion ARN/ADN en musculo,
en tratamientos a bajas y altas temperaturas y comparando individuos alimentados
Unicamente con material vegetal contra individuos alimentados con material vegetal y animal.
Se observo que a menores temperaturas la dieta omnivora permitia una mejor performance y
a altas temperaturas no habria diferencias. Sin embargo, este trabajo ha recibido duras criticas
(Clements et al. 2009) debido a su disefio experimental. Se ha sugerido que lo hallado podria
simplemente ser consecuencia del aumento de las tasas metabodlicas individuales con la
temperatura y la insuficiencia de la ingesta animal para satisfacer las demandas fisioldgicas a
mayor temperatura (Clements et al. 2009). Limitaciones fisiologicas dependientes de la
temperatura se han observado repetidamente en reptiles, particularmente en lagartijas
herbivoras, donde organismos endosimbiones dependen en gran medida de la temperatura
para ganar eficiencia en la digestion fermentativa (Espinoza et al 2004). Sin embargo, en
peces hay gran carencia de informacion sobre la amplia diversidad de fisiologias digestivas,
por lo que postular una limitacion fisioldgica a ese nivel resulta muy prematuro (Clements et
al. 2009).

Por otra parte, en un trabajo comparativo entre lagos someros de clima subtropical y
templado, Meerhoff et al. (2007) describieron una mayor asociacion de los peces a héabitats
mas complejos en lagos calidos (plantas sumergidas), mientras que los peces de lagos frios se
asociaron a habitats méas simples. Asimismo, varios autores destacan una alta asociacion de
peces a ambientes de macréfitas sumergidas en lagos de planicie de inundacion (Winemiller
1990), grandes rios (Winemiller & Jepsen 1998) y reservorios (Pelicice et al. 2008; Neiff et
al. 2009) de climas tropicales y subtropicales. Esta asociacion implica altas abundancias,
biomasas y riqueza especifica de peces en este habitat. Basado en este ultimo patron
observado, se plantea otro mecanismo que podria explicar indirectamente el mayor consumo
de material vegetal y la mayor presencia de especies omnivoras en climas mas calidos, asi
como una mayor diversidad de fuentes alimenticias. Este mecanismo seria la ocurrencia de
cambios comportamentales (uso del espacio) ante cambios en la temperatura ambiente. Estos

cambios comportamentales podrian estar mediados por los menores tamafios corporales y



mayores tasas metabolicas (particularmente tasa de ingesta, implicando mayor presion de
depredacion por especies piscivoras), implicando una mayor necesidad de refugio. La mayor
asociacion de los peces a estructuras complejas (y por tanto més ricas en material vegetal y
con mas diversidad de alimento, dados por el perifiton y micro y macroinvertebrados
asociados), que ocurriria en climas mas calidos, determinaria que los peces que alli habitan

posean una dieta mas rica en material vegetal.

Objetivos e hipotesis

Obijetivo general

Evaluar la variacion de aspectos de la estructura trofica de las comunidades de peces de agua
dulce y estuarios en diferentes regimenes climéaticos del mundo y a lo largo de un gradiente
latitudinal, y analizar la importancia de un posible mecanismo en forma semi-experimental,

particularmente en arroyos de clima templado (Dinamarca) y subtropical (Uruguay).

Hipotesis y predicciones

H 1. La temperatura ambiente determina la tasa metabdlica de los peces y por tanto su
demanda de recursos. Los peces responderian a esta demanda diversificando la dieta e
incluyendo fuentes vegetales méas abundantes cuando la demanda es mayor, tanto a nivel

individual como a nivel de especies, independientemente del tipo de ecosistema.

Predicciones

i) A nivel interespecifico, se espera encontrar una relacion significativa entre la riqueza de
especies omnivoras y la diversidad de fuentes y estrategias alimenticias con la latitud, la
temperatura y el régimen climatico. En particular se espera mayor una riqueza de especies
omnivoras y diversidad de fuentes alimenticias en las comunidades de peces hacia zonas mas
calidas y a bajas latitudes, en todos los ecosistemas acuaticos.

i) A nivel intraespecifico, se espera encontrar una mayor proporcién y/o frecuencia de
ocurrencia de items vegetales y diversidad de items a menores latitudes o mayores

temperaturas.



H 2. La mayor temperatura determina un mayor uso de ambientes vegetados como refugio,
debido a la mayor presion de depredacion por peces piscivoros, dada por las mayores tasas
metabdlicas en conjunto con los menores tamarios corporales de las especies de peces presa..
El uso de este ambiente como refugio favoreceria que los peces asociados se alimenten en
mayor grado de alimento vegetal y de una alta diversidad de items alimenticios presentes en
mayor proporcion que en otros ambientes (tanto items vegetales: perifiton principalmente,

como animales: macroinvertebrados).

Predicciones

En particular, se espera una mayor asociacion a habitats mas complejos y ricos en material
vegetal (i.e. zonas con plantas acuédticas) en climas calidos que en climas frios. Esto
conllevaria una mayor proporcion de material vegetal en la dieta y mayor diversidad de

fuentes alimenticias consumidas por los peces.

Obijetivos especificos para poner a prueba la Hipétesis 1 (Capitulo 1)

1. Revisar la bibliografia cientifica para determinar la proporcion de especies nativas que
consumen material vegetal y la diversidad de fuentes alimenticias consumidas en
comunidades de peces en ecosistemas dulceacuicolas y estuarinos del mundo, analizando su
variacion en un gradiente latitudinal y de temperatura dentro de cada tipo de ecosistema
relevado (i.e. estuarios, rios, arroyos, lagos someros, lagos profundos y reservorios)

comparando ademas entre climas calidos y frios.

2. Relevar la proporcion y/o frecuencia de ocurrencia de alimentos de origen vegetal en la
dieta y la diversidad de items consumidos (nimero de items vegetales y numero de items
animales) de las especies con un rango latitudinal de distribucion amplio (presentes en la base

de datos generada durante el primer objetivo especifico).

Obijetivos especificos para poner a prueba la Hip6tesis 2 (Capitulo 2)

1. Evaluar la asociacion de los peces a ambientes complejos en arroyos, mediante la
introduccion de parches de plantas sumergidas artificiales en una serie de cuatro sistemas
comparables (segun caracteristicas limnoldgicas y morfométricas), en dos regiones climaticas
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diferentes (templada: Dinamarca y subtropical: Uruguay), asi como evaluar diferencias en su

dieta (contenido estomacal) dadas por esta asociacion.

2. Comparar la proporcion de material vegetal y la diversidad de items consumidos (definidos
a diferentes escalas) en ambos tipos de ambientes y en ambos regimenes climaticos.
Relacionar el contenido vegetal estomacal con la disponibilidad de material vegetal en el

ambiente (biomasa de perifiton sobre plantas artificiales sumergidas).



Capitulo 1: Gradiente latitudinal en omnivoria y diversidad de fuentes

alimenticias

Metodologia

Esta hipdtesis se analizd mediante un meta-analisis, realizando una revision de trabajos
cientificos publicados que contuvieran un relevamiento exhaustivo de la estructura trofica de
la comunidad de peces nativos. La busqueda de trabajos se realizé mediante el buscador ISI
Web of Science y Google Schoolar, en tres idiomas: inglés, espafiol y portugués. Las palabras
claves en la basqueda fueron: tipo de ecosistema a relevar (e.g. arroyo, estuario), “peces”,
mas diferentes palabras clave relacionadas con la dieta (e.g. “analisis de contenido
estomacal”, “dieta”, “estructura trofica”, “ecologia alimenticia”, “interacciones troficas” y
“comunidad”). También se incluyd informacion publicada y en preparacion del equipo de
trabajo, asi como datos previos aun cuando no aparecieron en las busquedas (29 lagos
someros y 14 arroyos de clima subtropical y templado de Uruguay y Dinamarca). Se
extrajeron datos de un total de 90 articulos cientificos publicados, comprendiendo 225

ecosistemas, en un amplio gradiente desde la latitud 41° S a 81,5° N (Fig.1, Apéndice 1).

Esta revision abarcO rios, arroyos, lagos (someros y profundos), lagos de planicies de
inundacion, embalses y estuarios de todo el mundo. En el caso del abordaje sobre riqueza de
fuentes alimenticias en la comunidad de peces los tipos de ecosistemas relevados fueron los
mismos, con la excepcién de los estuarios debido a que en la gran mayoria de esos estudios
las fuentes alimenticias no se detallaban al nivel aqui analizado. Se siguieron ciertos criterios
para la seleccion de las publicaciones a evaluar, incluyendo: (i) trabajos exclusivamente
referidos a comunidades (y no especies aisladas), (ii) trabajos que involucrasen especies
nativas, (iii) trabajos que describieran la dieta a partir de: 1) contenido estomacal y/o revision
bibliogréafica para el analisis de riqueza relativa de especies omnivoras, y 2) anélisis de
contenido estomacal y descripcion de items consumidos en el caso del analisis de diversidad

de fuentes alimenticias consumidas.



Figura 1. Localizacion de los diferentes ecosistemas continentales relevados. Simbolos: tridngulos:
arroyos, triangulos invertidos: rios, puntos: lagos profundos, rombos: lagos someros, cuadrados con
cruz: reservorios, cruces: lagos de planicie de inundacion y circulo con punto céntrico: estuarios. Un

mismo punto puede representar varios sistemas cercanos.

Los datos extraidos para el meta-analisis a nivel comunitario fueron: la riqueza relativa de
especies omnivoras (proporcion de especies consumidoras de material vegetal (incluyendo:
omnivoros, herbivoros, detritivoros, alguivoros y frugivoros) en la comunidad; dato extraido
del total de los trabajos relevados), el nimero de fuentes alimenticias reportadas (definidas
como: peces, partes de peces (e.g. sangre, escamas, aletas, sin implicar la muerte de la presa),
zooplancton, invertebrados autdctonos (e.g. crustdceos, moluscos e insectos acuéaticos),
invertebrados aléctonos (e.g. insectos terrestres), algas (perifiton o fitoplancton), restos de
macrofitas, detrito, vegetacion aloctona (e.g. plantas terrestres, frutos) y vertebrados
aléctonos (e.g. anfibios, pequefios reptiles y mamiferos) (n=120 sistemas, en 65 trabajos
publicados), la latitud, temperatura minima media anual de la localidad de cada ecosistema
(calculada en base mensual y extraida de la web: www.zonaclima.com) y finalmente el tipo
de clima (siguiendo y adaptando la clasificacion climatica de Koppen-Geiger (Kottek et al.
2006)). Esto fue realizado con el fin de evaluar un posible gradiente latitudinal y de
temperatura en esos parametros troficos y comparar sistemas calidos y frios (como modo de
evaluar el efecto de la temperatura a otra escala). Todos los analisis fueron realizados para

cada tipo de ecosistema por separado y para todos en conjunto. En el caso del analisis de
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riqgueza relativa de especies omnivoras, fueron consideradas como omnivoras aquellas
especies clasificadas como consumidoras de material vegetal en algin grado (en trabajos con
revision bibliogréfica) o que contuvieran material vegetal en su dieta (en trabajos de
contenido estomacal con frecuencias de ocurrencia, indices alimentarios y/o proporcion de
material vegetal consumida >1% del volumen total consumido). A esta definicion se le
denomind especies omnivoras >1% (aunque probablemente en la mayoria de los casos la
proporcion vegetal sea mucho mayor) y al coincidir con la clasificacion realizada por Floeter
et al. (2005) para sistemas marinos, permitio la inclusion de estos datos en nuestro analisis
(i.e. 46 localidades marinas en un amplio gradiente latitudinal). Dado lo laxo del criterio de
incluir especies con >1% de material vegetal en la dieta, posteriormente se restringio el
andlisis a los casos con porcentajes de material vegetal en la dieta mayores al 10%
(Gnicamente en estudios de contenido estomacal en base volumétrica, n=120, sin tomar en
cuenta sistemas marinos), con el fin de evaluar la consistencia de este patron a mayor escala
de definicion.

Se clasificaron los sistemas en dos grandes regimenes climéticos: célidos (incluyendo climas
mediterraneos, subtropicales, tropicales y aridos) y frios (incluyendo climas templados, sub
articos y articos). Ademas, se evaluaron las caracteristicas limnoldgicas mas relevantes de los
sistemas estudiados (cuando estuvieron disponibles) y se realizé una clasificacion arbitraria
del grado de impacto de los sistemas, con el fin de detectar a grandes rasgos posibles sesgos
generados por otras variables ambientales relevantes, tales como el estado trdfico. Las
caracteristicas limnologicas analizadas fueron: concentracion de fosforo y nitrogeno total y
de clorofila-a (en lagos), profundidad (lagos, rios, arroyos y estuarios) y ancho (rios y
arroyos). La clasificacion de grado de impacto fue la siguiente: bajo (cuenca pristina o con
muy escasa actividad antrdpica), medio (actividad en la cuenca descrita como escasa
agricultura y actividades extensivas sin urbanizacion), alto (intensa actividad agricola,
ganadera o urbanizacién en la cuenca), y finalmente, sin informacion (cuando el trabajo en

cuestion no mencionaba la situacion en la cuenca).
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Analisis estadisticos

La existencia de un gradiente latitudinal en la riqueza relativa de especies omnivoras se
analiz6 mediante regresiones entre este atributo y la latitud (nivel 0=0,05). Estos datos no
cumplian originalmente con los supuestos para la realizacion de regresiones lineales, al no
cumplir con los supuestos de homoscedasticidad y normalidad, ni atn luego de transformados
(aplicando arcoseno de la raiz cuadrada de la riqueza relativa (%) de omnivoros). El
incumplimiento de estos supuestos estuvo dado mayormente por una alta inflacién de ceros
en la base de datos. Para lidiar con este problema se utilizé una regresion logistica para
identificar a qué latitud la probabilidad de ocurrencia de omnivoros era estadisticamente
insignificante (p<0,05), procediendo a remover del anlisis los datos correspondientes a
latitudes que superaran ese umbral (todos cero). Esta aproximacion es una adaptacion de
técnicas para lidiar con inflacion de ceros (e.g. “hurdle modelling”, Zuur et al. 2009). La
regresion logistica permite estimar el punto luego del cual los ceros tienen gran probabilidad
de ser verdaderos y pueden ser legitimamente removidos.

Con la base de datos corregida se realizaron regresiones lineales entre la proporcion de
especies omnivoras y la temperatura minima media (luego de comprobar que los supuestos
para la realizacion del modelo se cumplieran) para todos los sistemas dulceacuicolas en
conjunto, asi como para cada uno por separado.

En el caso del andlisis para detectar una relacion entre la riqueza de fuentes alimenticias
consumidas y la latitud y la temperatura, también se procedid mediante un analisis de
regresion lineal. En este caso, si bien el supuesto de normalidad no se cumplio, los datos
poseian homogeneidad de varianzas y los errores fueron aleatorios y estuvieron
idénticamente distribuidos (al no observar visualmente ningin patron evidente en la
distribucion de los residuos) (Zar 1984).

.Las diferencias en ambas caracteristicas troficas (i.e. riqueza relativa de omnivoros y riqueza
de fuentes alimenticias consumidas) entre regiones céalidas y frias fueron analizadas por
pruebas no paramétricas de U de Mann-Whitney, a un nivel a =0,05. Para analizar un posible
impacto de la concentracion de nutrientes y clorofila en la riqueza relativa de especies
omnivoras en los sistemas lénticos, se realizaron correlaciones no paramétricas (Spearman)

entre dichas variables y la riqueza relativa de peces omnivoros. Lo mismo se pretendio hacer
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con la riqueza de items alimenticios consumidos, pero no fue posible debido a la gran escasez

de datos ambientales en los trabajos relevados para este analisis.

Para analizar la hipdtesis a nivel individual, se identificaron las especies herbivoras-
omnivoras de mayor rango de distribucion latitudinal presentes en la base de datos.
Posteriormente se realizé una nueva busqueda utilizando como palabras clave el nombre de la
especie en cuestion mas las palabras “dieta” y “contenido estomacal”. Tomando en cuenta
unicamente los estudios basados en contenido estomacal, se relevo la importancia de items de
origen vegetal asi como la diversidad de items ingeridos (a igual nivel de clasificacion que en
el abordaje interespecifico). Ademas, se tomaron los datos de latitud, clima y época del
muestreo para evaluar la existencia de un gradiente latitudinal y comparar entre diferentes
regimenes de temperatura mediante los mismos procedimientos previamente descritos, en
caso que los datos lo permitieran.

Las pruebas no paramétricas se realizaron usando el software Past1.94b (Hammer & Harper
2006) y STATISTICA vy las pruebas paramétricas utilizando Infostat version 2004 (Infostat
2004). Los graficos fueron realizados con el software Sigma Plot 11.

Resultados

Riqueza relativa de especies omnivoras a nivel interespecifico

Se encontr6 un claro gradiente latitudinal en la riqueza relativa de especies omnivoras para
todos los sistemas estudiados en ambos hemisferios (n=225), decreciente al aumentar la
latitud (para sistemas dulceacuicolas: n=162 p<0,001; r’=0,51; estuarios: n= 22 p<0,001;
r?=0,81; y sistemas marinos: n=46 p<0,001; r’= 0,67) (Fig. 2, Fig. 3). Este gradiente fue claro
ademas, para cada uno de los ecosistemas dulceacuicolas por separado (arroyos: n=45
p<0,001; r’=0,66; rios: n=16 p<0,01; r’=0,59; lagos someros: n=62 p<0,001; r’=0,47; lagos
profundos n=26 p<0,001; r’=0,83, y reservorios: n=15 p<0,001; r’=0,64) (Fig. 3) y desde
arroyos hasta ecosistemas marinos (Tabla I). Sin embargo, los ecosistemas dulceacuicolas
mostraron la mayor riqueza de especies omnivoras, seguidos por los estuarios y sistemas

marinos (Fig. 2).
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Figura 2. Relacién entre la latitud y riqueza relativa de especies omnivoras para sistemas
dulceacuicolas (cuadrados, r’=0,51), estuarinos (triangulos, r*=0,81) y marinos (circulos, r*=0,67),
indicando el origen (hemisferio norte en negro y sur en blanco). Todas las regresiones fueron
estadisticamente significativas (p-valor<0,05), aunque la proporcion de especies omnivoras parece
disminuir con el incremento en salinidad (sugerido por la menor pendiente en las regresiones

respectivas).
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Figura 3. Relaciones entre latitud y riqueza relativa de especies omnivoras en sistemas
dulceacuicolas, bajo diferentes criterios de clasificacion, indicando los tipos de ecosistema. A):
Riqueza relativa de especies omnivoras consideradas como consumidoras de >10% de material
vegetal en dieta para los sistemas agrupados (p<0,001; r’=0,56 ), y para cada uno por separado (rios:
p<0,01; r’=0,12; arroyos: p<0,001, r’=0,45; lagos someros: p<0,001; r’=0,35, lagos profundos:
p<0,001; r’=0,72, y reservorios: p<0,001, r’=0,76) B): Riqueza relativa de especies omnivoras
consideradas como consumidoras de >1 % de material vegetal en dieta (rios: p<0,001; r*=0,59;
arroyos: p<0,001; r’=0,66; lagos someros: p<0,001; r’=0,47; lagos profundos: p<0,001; r’=0,82 y
finalmente, reservorios: p<0,01; r’=0,64).

Al igual que el gradiente latitudinal, el gradiente de la riqueza relativa de especies omnivoras
con la temperatura fue altamente significativo y consistente para todos los ecosistemas
agrupados (n=177 r’=0,49, p<0,001) y por separado (arroyos: n=43 p<0,01; r*=0,65; rios:
n=16 p<0,001; r’=0,64; lagos someros: n=57 p<0,001; r’=0,39; lagos profundos n=23
p<0,001; r’=0,59; reservorios: n=16 p<0,001; r’=0,68; y estuarios: n=22 p<0,05; r*=0,23)
(Fig. 4; Tabla I).

15



S A 00 o X
g < Lagos f’rofundos 8 o §
b~ X Estuarios
= .
> ¢ Reservorios OO v
o o . .
= @ + Rios & g o v :I:
£ © Lagos Someros
o ¥V Arroyos % ¥<>
=
c® o _ FaN
Zz ° o
)
=
p—
D
=7
~
N I ]
%
-
Z
o |
&
O —

Temperatura Minima Media (°C)

Figura 4. Relacion entre la riqueza relativa de especies omnivoras y la temperatura media minima
anual (calculada en base mensual) para todos los ecosistemas relevados agrupados (r’=0,49; p<0,001)
mostrando los diferentes ecosistemas: arroyos (p<0,01; r2=0,65), rios (p=0,001; r2=0,64), lagos
someros: (p<0,001; r*=0,39), lagos profundos (p<0,001; r*=0.59), reservorios (p<0,001; r*= 0,68) y
estuarios (p<0,05; r’= 0,23).
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Tabla I. Riqueza relativa de especies omnivoras (%) para todos los sistemas analizados (excepto los
marinos, datos ya publicados en Floeter et al. 2005), mostrando los pardmetros de los test estadisticos
de Mann Whitney (sistemas calidos versus frios) (M-W U n<30, Z para n>30) y regresiones lineales:
riqueza relativa de especies omnivoras (datos luego de correccién de inflacidn de ceros) vs. latitud y
temperatura. Todas las diferencias fueron estadisticamente significativas (p<0,05); se reportan los
valores de p.

Rios Arroyos Lagos Lagos someros Reservorios Estuarios
profundos

Comparacion climas 33,3 (18-60)
Calido 8,2 (28,6-60,1) 77,2 (33,3-100) 64,8 (0-100) 74,6 (33,3-100) 66.6 (34,6-87,5) 3(0-14)
Frio

15,8 (0-26,3) 20,3 (0-33) 0(0-33,3) 0 (0-50) 33,3 (0-55,5)
Mediana (min- max)
U (M-W) 0 0 20 37 6.5 0
Z (M-W) -5,33 -4,22 -6,68 - -
p (M-W) 0,001 <0,001 <0,001 <0,01 0,009 <0,001
Gradiente lat.
r? 0,59 0,66 0,83 0,47 0,64 0,81
p <0,01 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001 <0,001
Gradiente temp..
r? 0,64 0,65 0,59 0,39 0,68 0,23
p <0,001 <0,01 <0,001 <0,001 <0,001 <0,05

La riqueza relativa de especies omnivoras fue siempre mayor en ecosistemas de regiones
calidas (n=211; MW U=404, Z=-11,6; p<0,001) (Fig. 5 A, B). Aln bajo un criterio de
selecciéon de omnivoria mas estricto (>10% de material vegetal), se encontrd el mismo patron
(n=120; MW U=29 Z=-9,7; p<0,001) (Fig. 5 A). La diferencia entre climas calidos y frios se
mantuvo para cada ecosistema por separado (omnivoras> 1%) (Fig. 6). Las caracteristicas
fisicas y fisico-quimicas de los ecosistemas variaron dentro de rangos bastante similares tanto
para ecosistemas calidos y templados (Tabla Il). Ademas, en particular en lagos someros no
se encontraron correlaciones significativas entre la concentracion de nutrientes y clorofila-a
con la riqueza relativa de especies omnivoras (tests de Spearman p>0,05 en todos los casos).
Por esto, se descarta la existencia de grandes sesgos en nuestros datos dados por las

caracteristicas ambientales (Tabla I1).
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Figura 5. Comparacién de la riqueza de especies omnivoras entre sistemas de climas célidos (blanco)
y frios (negro) para todos los sistemas en conjunto. Los graficos box-plots muestran cuartiles y
medianas considerando todos los datos (incluyendo “outliers™) de proporcion de especies omnivoras
para todos los ecosistemas dulceacuicolas y estuarinos agrupados. A) Comparacion siguiendo el
criterio: especies omnivoras= consumo> 10% de material vegetal (en base volumétrica); B)
comparacion siguiendo el criterio: especies omnivoras= consumo >1% de material vegetal (en base

volumétrica).

Dentro del conjunto de ecosistemas, los lagos someros y arroyos calidos tuvieron mayor
rigueza relativa de especies omnivoras, mientras que los estuarios y lagos profundos de
climas frios albergaron una menor proporcion de especies de peces omnivoros. Encontramos
una mayor variabilidad en los sistemas calidos con respecto a sus pares frios, para todos los
sistemas estudiados (Fig. 6). Para enriquecer el analisis, se incluyeron lagos de planicie de
inundacion, a pesar de que sélo se han encontrado estudios de estos sistemas en regiones

calidas.
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Figura 6. Comparacién de la riqueza relativa de especies omnivoras entre sistemas de climas calidos
(blanco) y frios (negro) para cada tipo de ecosistema por separado. Los graficos box-plot muestran
cuartiles y medianas considerando todos los datos (incluyendo “outliers™) de proporcion de especies

omnivoras (>1%). Se reporta el n incluido en cada sistema.
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Tabla Il. Caracteristicas ambientales de los sitios relevados: Rango de latitud de sur a norte; rango

de profundidad: profundidad media excepto “=profundidad maxima; ancho: ancho medio; rango de

concentracién de fdsforo total (PT) (sélo para lagos); concentracion de clorofila-a (s6lo para lagos);

estado de perturbacién (B=bajo, M=medio, A=alto, N=no hay informacion). Los rangos para climas

calidos y frios se muestran en ese orden, entre paréntesis. Para sistemas marinos, solo el rango

latitudinal estaba disponible (Floeter et al. 2005).

Ecosistema Arroyos Rios Planicie Lagos someros Lagos Reservorios  Estuarios Marino
inundacion profundos

Rango latitud (S-N)  37,4-70 38 -65 23-8 41-74,3 38-81,5 38-45,2 33,6-59,1 55-49

Rango prof. (m) (0,5-1); (0,37-1,75);  (1-20) (1-4,2); (0,75-5,8)  (40-120); (5,8-22,5);  (5,9-18); -
(0,6-2)* (somero- (8,3-1637)  (3,25-48,4)  (somero-

2,5) 70)*

Ancho (m) (0,5-15,6);  (8-330); (no - - - - - -
(3-12) dato-1600)

Rango PT (mg L) - - - (0,07-784,2); ; ; ] ]

(0,005-249)

Rango clorofila-a - - - (2-249); (7,1-63,9) - - - -

(Mg L™

Estado de (B.M,AN)  (B,M,AN) (B,M,AN) (B,AN) (B,AN) (AN) (BM,AN) (M,AN);

perturbacion (B,M,AN) (M, N) (B,A,N) (M,N) (B,M,A,N)

n (calido; frio) (31);(14)  (8): (9 (12) - (28); (41) (4); (38) 9); () (7); (15) 46
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Diversidad de fuentes alimenticias a nivel interespecifico

Existio un claro patron latitudinal en la riqueza de fuentes alimenticias consumida por la
comunidad de peces, decreciente con un aumento de la latitud (n=120 r?=0,36; p<0,001) (Fig.
7). Ademas, cuando observamos la relacion para cada ecosistema por separado (Tabla Il11),
observamos que esta relacion fue significativa para cada ecosistema: arroyos (n=50 p<0,001;
r?=0,33), lagos someros (n=15 p<0,001; r*=0,51), lagos profundos (n=15 p<0,001; r>=0,49),
lagos de planicie de inundacion (n=9 p=0,02; r>=0,55) y reservorios (n=13 p=0,002; r>=0,37),

con la Gnica excepcion de los rios (n=17 p=0,69; r>=0,01).
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Figura 7. Relacion entre la latitud y la riqueza de fuentes alimenticias de la comunidad de
peces para todos los sistemas agrupados (n=120 p<0,0001; r’=0,36), y mostrando los
diferentes ecosistemas relevados: rios (n=17 p=0,69; r2=0,01), arroyos (n=50 p<0,001;
r’=0,33), lagos someros (n=15 p<0,001; r*=0,51), lagos profundos (n=15 p<0,001; r’=0,49),
lagos de planicie de inundacion (n=9 p=0,02; r*=0,55) y reservorios (n=13 p=0,002; r>=0,37) .

El patron de relacion entre la diversidad de fuentes alimenticias y la temperatura fue
muy débil, ya que presentd un valor marginal de p y un bajo porcentaje de explicacion
(n= 89 p=0,05; r*=0,03) (Fig. 8). Sin embargo cuando observamos los resultados para

cada ecosistema por separado (Tabla Il1), observamos resultados diferenciales, ya que
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mientras que no encontramos diferencias significativas (p<0,05) para arroyos (n=43

r?=0,01), rios (n=13 r?=0,01) y lagos profundos (n=11 r>=0,03), se encontré un valor

marginalmente significativo de p para reservorios (n=9 p=0,09; r’=0,35) y la relacién

fue altamente significativa en lagos someros (n=13 p<0,001; r’= 0,53).
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Figura 8. Relacion entre la riqueza de fuentes alimenticias consumida por la comunidad de

peces y la temperatura media minima anual (calculada en base mensual) para todos los

ecosistemas relevados agrupados (p=0,05; r*=0,03) mostrando los diferentes ecosistemas:

arroyos (p>0,05; r’=0,01), rios (p>0,05; r>=0,01), lagos someros: (p<0,001; r’=0,53), lagos
profundos (p>0,05; r*=0,03) y reservorios (p=0,09; r’= 0,35).

En general, existié mayor diversidad de fuentes alimenticias en los climas mas célidos
(n=120 M-W, Z=-2,85, p=0,004) (Fig. 9). Sin embargo, al comparar cada tipo de

ecosistema por separado (Tabla Ill, Fig. 10), la riqueza de fuentes alimenticias fue

significativamente mayor en regiones calidas Unicamente en reservorios y lagos

profundos. A pesar de esto, se pudo observar que en lagos someros y arroyos la

diversidad de fuentes alimenticias tendid a ser mayor en los sistemas calidos (Fig. 10).
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En lagos de planicie de inundacién parecié ocurrir la mayor diversidad de fuentes de
alimentacion, encontrandose presentes todas las fuentes alimenticias evaluadas.
Mientras tanto, el caso opuesto fueron los lagos profundos de zonas templadas, donde
en la mayoria de los casos existieron menos de cuatro fuentes de alimentacion (Tabla
I11, Fig. 10). La mayor variabilidad parecid estar dada en los sistemas I6ticos (rios y
arroyos) de climas frios, ya que presentaron entre 1 y 8 fuentes de alimentacion
diferentes (Tabla Il). Se observé que los sistemas en ambas regiones climaticas
presentaron similares rangos de pardmetros fisicos y fisico-quimicos (Tabla II), asi
como existen diversos grados de impacto presentes, por lo cual también en este

aspecto se descarto un sesgo importante.
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Figura 9. Riqueza de fuentes alimenticias en sistemas frios (n=52, en negro) y calidos (n=68,
en blanco) (Mann Whitney, Z=-2,85, p=0,004). Gréaficos de box-plot mostrando cuartiles y
medianas considerando todos los valores (incluyendo “outliers”) de diversidad de fuentes

alimenticias consumidas para todos los ecosistemas dulceacuicolas en conjunto.
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Tabla I1l. Medianas, rangos (minimo-maximo) y valores de prueba estadistica de Mann-
Whitney para la comparacién de fuentes alimenticias entre regiones calidas y frias y valores
estadisticos de las regresiones con latitud y temperatura en los distintos tipos de ecosistemas

estudiados (los estuarios no pudieron ser incluidos debido a su muy bajo n para este andlisis).

Arroyos  Rios Lagos de Lagos Lagos profundos ~ Reservorios
planicie someros
Inundacion

Comparacion
climatica
Célidos 6,5(4-9) 55(4-9) 8(6-11) 5,6 (3-8) 6,3 (5-7) 7,6 (6-9)
Frios 52 (1-8) 7(2-8) 4,3 (2-6) 3,7(2-7) 4,7 (3-7)
U (M-W) 254 19 18 3,5 2
Z (M-W) -1 -1,7 -1 -2,07 -2,7
p (M-W) 0,28 0,09 0,31 0,04 0,004
Gradiente lat.
r? 0,33 0,01 0,55 0,51 0,49 0,37
p <0,001 0,69 0,02 <0,001 <0,001 0,002
Gradiente temp.
r2 0,01 0,01 - 0,52 0,03 0,35
p 0,44 0,71 - 0,005 0,63 0,09
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de planicie someros profundos
de inundacién

Figura 10. Riqueza de fuentes alimenticias en todos los sistemas estudiados, mostrando
climas frios (en negro) y calidos (en blanco) por separado. Graficos Box-Plot mostrando
cuartiles y medianas, considerando todos los valores (incluyendo “outliers™) de diversidad de
fuentes alimenticias consumidas por la comunidad de peces, para cada ecosistema relavado

por separado. Se muestran los valores de n para cada caso.
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Importancia del material vegetal y diversidad de items alimenticios a nivel intraespecifico

En nuestra base de datos, la Unica especie omnivora presente en un gradiente latitudinal que
incluyera climas calidos y templados fue una especie de mojarra (Characiformes, characidae):
Cheirodon interruptus (Jenyns 1842), que habita desde la provincia de Misiones, Argentina
(latitud ca. 26°S), hasta la cuenca del Rio Negro en Argentina (latitud ca. 40°S). En una
busqueda exclusiva de dieta de dicha especie se encontraron seis trabajos publicados y uno en
preparacion en diferentes regiones. En dichos trabajos, las diferentes metodologias de estudio
de dieta y escala de definicidn de items alimentarios (cuando se mencionan en detalle) hacen
no comparable la diversidad de fuentes alimenticias ingerida ni la proporcion de consumo de
material vegetal. Sin embargo, se observa que a latitudes inferiores a 35°S esta especie
consume siempre material de origen vegetal como alimento principal, mientras que en varios
estudios a mayores latitudes consume primariamente fuentes de alimento de origen animal
(Tabla IV).

Tabla IV. Trabajos sobre dieta de Cheirodon interruptus en diferentes latitudes, mostrando item

dietario principal, obtenido a partir de diferentes aproximaciones metodolégicas.

Bibliografia respectiva Latitud (° S) [tem mayoritario en dieta
Corrales del Jacobo & Canon Veron 1995 27,27 vegetal

Dias 2007 30,21 vegetal

Masdeu in prep. 31,42 vegetal

Escalante, 1987 35,35 vegetal

Destefanis & Freyre 1972 35,35 invertebrados

Lopez Cazorla et al. 2003 38 invertebrados

Alvear et al. 2007 39,16 vegetal

Alvear et al. 2007 40,06 vegetal

Alvear et al. 2007 40,25 invertebrados

En todos los trabajos, los individuos fueron colectados en el verano. Solo en uno de los
trabajos (Dias 2007) se analiz6 la dieta de esta especie estacionalmente, y se observé que,
mientras que en invierno el item principal en la dieta fue el zooplancton, en épocas de
temperaturas mayores siempre lo fue el material vegetal. Este trabajo reportd los valores de
temperatura media de cada estacion, lo cual permitié evaluar su relacion con la importancia

de los diferentes items vegetales (analizados mediante un indice de importancia alimentar,
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I1A; ver Dias 2007) y con la diversidad de items alimenticios, mediante regresiones lineales

(nivel 0=0,05) en el presente trabajo (Fig. 11).

0 02
: 4
2 2 v g
; 2 5
[ = [ g
2 i 3
: \ : . 8 '
o ’ > I
5 . : '
£ : :
5. o 3
p " g ’ ¢
£ 0 o
5 0
0 ]
e 1 10 - . : .
1l 2 % B £ E 2 = 13 1 bl 4 B
Temperatura meda Temperatura media Temperatura media

Figura 11. Relacién entre la temperatura media y componentes de dieta vegetal en la mojarra
Cheirodon interruptus de Lagoa Negra, Rio Grande do Sul, Brasil. De izquierda a derecha: consumo
de algas, p=0,3; r’=0,08; consumo de vegetales superiores, p=0,01; r’=0,97 y consumo de detrito,
p=0,22; r’=0,59, medidos mediante el indice de Importancia Alimentar (I1A). Gréafico realizado a
partir de datos extraidos de Dias (2007).

Al observar las relaciones entre los diferentes componentes de la dieta vegetal y la
temperatura (Fig. 11), observamos que tanto el consumo de detrito como el consumo de
vegetales superiores parecen aumentar con la temperatura. Sin embargo, s6lo en el caso del
consumo de vegetales superiores la relacién fue (altamente) significativa, y parece ajustarse
muy bien a la linealidad, a pesar de contar con so6lo cuatro puntos. Por otro lado, no parece
existir relacion alguna entre el consumo de algas (perifiton) y la temperatura (Fig. 11).

En este estudio, durante el invierno (temperatura media= 15,5°C) fueron reportadas menos
fuentes alimenticias (12) (definidas a nivel de orden para los invertebrados y como algas,
detrito y vegetales superiores para el material vegetal), mientras que en primavera y verano la
dieta de estos peces fue mas diversa (16 y 15 fuentes alimenticias, respectivamente). Sin
embargo, no hubo relacién clara entre la riqueza de items consumidos y la temperatura (Fig.
12).
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Riqueza de fuentes alimenticias

18 13 21 2% P
Temperatura media
Figura.12. Relacion entre la temperatura media y riqueza de fuentes alimenticias en la mojarra
Cheirodon interruptus de Lagoa Negra, Rio Grande do Sul, Brasil (Dias 2007). Gréfico realizado a
partir de datos en Dias (2007).
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Capitulo 2: Rol de la complejidad de habitats en la omnivoria y diversidad

de fuentes alimenticias consumidas por la comunidad de peces en arroyos

Metodologia

Disefio experimental

Para evaluar la segunda hipoétesis realizamos un experimento en el verano del afio 2009 en
una serie de arroyos en dos climas contrastantes (templado y subtropical). El experimento de
campo consistié en la introduccion de bancos de plantas artificiales, imitando plantas
sumergidas de arquitectura similar a varias de las especies encontradas naturalmente en estos
sistemas (e.g. Myriophyllum sp). El uso de plantas artificiales tiene las ventajas de eliminar la
variacion dada por la identidad de las especies en cada region en cuanto a su arquitectura,
edad, compuestos quimicos liberados, etc., asi como permite unificar formas y coberturas
(Meerhoff et al. 2007). Este experimento fue realizado en verano en cuatro arroyos similares
de acuerdo a sus caracteristicas morfométricas (e.g ancho, profundidad y pendiente) y fisico-
quimicas (i.e. concentracion de foésforo, pH), en una regién de clima subtropical (Uruguay,

enero) y en una region de clima templado-frio (Dinamarca, julio).

En cada arroyo se colocaron 6 dispositivos circulares de aproximadamente 60 cm de diametro
con 22 plantas artificiales de 40 cm de largo (Fig. 13 A), luego de remover toda la cobertura
vegetal presente en ese entorno y dejando areas despejadas para las muestras
correspondientes al habitat “aguas abiertas”, con una separaciéon mayor a dos metros entre
cada sitio de muestreo. Los dispositivos fueron anclados al sustrato de forma que las plantas
artificiales semejaran plantas enraizadas en contacto con el sedimento, permitiendo su
colonizacion por invertebrados asociados al bentos. La localizacion de los habitats “plantas”
y “aguas abiertas” se determino al azar (Fig. 13 D), siguiendo el eje longitudinal del arroyo.
Los dispositivos se dejaron colonizar por perifiton e invertebrados por un periodo de 15 dias
antes del muestreo. Para recolectar los peces asociados a cada habitat se coloco una red por
debajo de cada dispositivo (Fig.13 B) y otra idéntica en aguas abiertas (a una distancia mayor
a dos metros del mismo) (n total= 12 por arroyo), 24 horas antes de hacer el muestreo para
permitir la estabilizacion del sistema luego del disturbio provocado. EI muestreo se realizé

levantando los dispositivos rapidamente desde una distancia superior a 3 m (Fig. 13 C).
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Durante el dia se muestrearon tres réplicas de cada habitat y las restantes durante la noche
(Fig. 13 D), en forma espacialmente intercalada y en contra de la corriente, para minimizar
los disturbios sobre los sitios adyacentes. Cada réplica consistio entonces en los datos
agregados de un dispositivo muestreado de dia y uno de noche. La inclusién de datos diurnos
y nocturnos es fundamental a la hora de evidenciar patrones a nivel comunitario, ya que se ha
visto que la estructura del ensamblaje de peces varia entre el dia y la noche, tanto en lagos

someros (Gel6s et al. 2010), como en rios (Teixeira de Mello et al. 2011) de Uruguay.

Se estimd la disponibilidad de material vegetal (i.e. perifiton) en los parches de plantas
artificiales, para analizar posteriormente la relacion entre la disponibilidad y el consumo de
los peces. Para estimar la biomasa de perifiton se tomo una seccion de las plantas artificiales
y se analizo la concentracién de clorofila-a y materia orgénica total por unidad de area de las
plantas en el laboratorio. Los peces colectados fueron identificados taxonémicamente a nivel
de especie, contados, pesados, medidos y fijados en alcohol 95° para la extraccion del
estdbmago y la determinacion de contenidos estomacales en laboratorio.

Los datos utilizados en el analisis de asociacidn de peces a habitats se obtuvieron en el marco
de la tesis de doctorado del MSc Franco Teixeira de Mello, y forman parte de un manuscrito
en preparacion del cual soy co-autor al haber generado los datos de dieta de dichos peces

(Teixeira de Mello et al. in prep.).

Andlisis del contenido estomacal

El andlisis de los contenidos estomacales se realizd con una lupa binocular (aumento maximo
50x) y se identificaron los diferentes items alimenticios al menor nivel taxonémico posible
utilizando claves para los invertebrados (Dominguez & Fernandez 2009). Se contaron los
individuos consumidos (en el caso de macroinvertebrados y zooplancton) y se calcularon los
volumenes de cada alimento hallado mediante el uso de una grilla milimetrada de &rea
1mm?, considerando una altura del material de aproximadamente 1 mm. En el caso del

perifiton, detritus y restos vegetales se calcularon los volumenes de igual manera.
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P Plantas artificiales

AA Aguas abiertas

Figura 13. Caracteristicas del experimento in situ en arroyos. A) Dispositivos con plantas artificiales;
B) red colocada debajo de plantas artificiales y en aguas abiertas; C) colecta de peces asociados a
plantas y aguas abiertas, sistema de levante de las redes; D) Ejemplo de disposicion de los sitios a
muestrear en un arroyo: cada réplica consistié de un dispositivo muestreado de dia + uno cercano

muestreado por la noche.

Andlisis de datos

Dado que en los muestreos se obtuvo muy bajo numero de peces en la region templada
(n=14), se compararon los datos totales de porcentaje de especies omnivoras y diversidad de
fuentes alimenticias consumidas entre arroyos del clima tropical y templado tomando en
cuenta el total de las especies (n=3 en clima templado, n=20 en la regién subtropical)..
Ademas, se analizé la curva de acumulacion de fuentes alimenticias con el aumento en el
namero de peces analizados para los arroyos del clima templado, para evaluar un posible
sesgo provocado por el bajo nimero de individuos colectados. Se usé el método de
rarefaccion descrito por Jiménez-Valverde & Hortal (2003), utilizando el software PAST.
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El analisis de abundancia en cada héabitat para establecer el patron de asociacion de los peces
al habitat de macrofitas sumergidas se realiz6 también para ambos climas, a pesar del bajo
namero de peces colectado en el clima templado (n=14 vs. n=244 en el subtropical). Debido
al escaso poder estadistico resultante del bajo tamafio de muestra, no se analizaron las
posibles diferencias troficas entre los ambientes de plantas sumergidas y aguas abiertas
dentro de la region templada. La proporcion de material consumida por los peces, la riqueza
de fuentes de alimentacion (definidos a dos escalas diferentes) y la diversidad de grupos
troficos se compararon entre los ambientes de aguas abiertas y plantas sumergidas en los

arroyos subtropicales, donde el n de peces colectados fue mayor.

Efectos del régimen climatico

Las diferencias en la asociacion de los peces (densidad total y riqueza de especies) a los
habitats con plantas sumergidas entre ambas regiones climaticas se analizaron mediante la
prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis, luego de analizar la normalidad y homogeneidad
de varianza de los datos (n=7 en la region templada y n=23 en los arroyos subtropicales)
(Sokal & Rohlf 1981). El test se efectu6 también en cada arroyo, comparando la densidad de
peces entre ambientes de aguas abiertas y plantas sumergidas (A° Zapucay: n=6, A°
California: n=6, A° Tacuarembd Chico, n=6, A° Carpinteria: n=5, A° Gryde: n=4, A°
Karstoff: n=2, A° Lynbygaards: n=1 y A° Borre: n=0, considerando los sitios donde
ocurrieron peces). Dado que la asociacion de las especies no se pudo determinar
estadisticamente (debido a la baja frecuencia de ocurrencia de la mayoria de las especies), se
tomd un criterio arbitrario para definir este aspecto. Para esto, s6lo se tomaron en cuenta
aquellas especies con mas de dos individuos colectados en un mismo arroyo y en un mismo
momento (dia o noche) (i.e. los casos donde potencialmente hubo una minima chance de
elegir uno de los dos habitats). De este modo, las especies catalogadas como “asociadas a
plantas sumergidas” fueron aquellas que, habiendo aparecido con dos 0 mas individuos en el
mismo tiempo y lugar, presentaron siempre méas del 50% de sus individuos en dicho habitat,
en todos los arroyos y momentos en que aparecieron. De igual forma, consideramos especies
asociadas a aguas abiertas aquellas con porcentaje de asociacidn a este habitat siempre mayor
al 50% (i.e. asociacion a plantas <50%). Este criterio, aunque es muy laxo, fue utilizado
porque la mayoria de las especies aparecieron en bajo nimero y en pocas ocasiones en el
mismo escenario, por lo cual fue el Unico criterio que permitid clasificar a un nimero minimo
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razonable de especies. Sin embargo, las especies que fueron clasificadas como asociadas a
ambientes de plantas sumergidas siguiendo este criterio, coinciden observaciones en estudios
previos (e.g. Meschiatti et al, 2000; Casatti et al, 2003) y con mi experiencia de muestreo en

arroyos de nuestro pais.

El grado de omnivoria presente en los arroyos de las dos regiones climaticas se comparoé de
igual forma que en el primer capitulo, i.e., comparando la proporcion de las especies
presentes que se alimentaron de material vegetal >1% de su dieta. Para ello también se usaron
pruebas no paramétricas de Mann Whitney.

La diversidad de grupos alimenticios fue analizada comparando la riqueza de fuentes de
alimento en la dieta (definidas igual que en el Capitulo 1), entre los arroyos templados y los
subtropicales. Para esto se realiz6 un ANOVA de una via (factor “clima”, nivel a=0,05), dado
que estos datos cumplieron con los supuestos de normalidad (prueba de ShapirowWilks W=

0,93; p=0,9) y de homogeneidad de varianzas (prueba de Levene p=0,35).

Efectos de los habitats en arroyos subtropicales

Las variables analizadas entre diferentes ambientes fueron: 1) la proporcion de material
vegetal consumida por el ensamble de peces; 2) la riqueza de fuentes alimenticias definidas a
igual nivel que en el Capitulo 1, a la cual nos referiremos como riqueza de fuentes
alimenticias a nivel 1; 3) la riqueza de fuentes alimenticias definidas a nivel de orden y
estadio para los invertebrados y dentro del material vegetal como: macrdéfitas, algas
filamentosas y detrito, a la cual llamaremos riqueza de fuentes alimenticias a nivel 2; y
finalmente, 4) la riqueza de grupos funcionales del ensamble de peces. La clasificacion de
grupos tréficos es la misma que la realizada por M. Masdeu (en preparacion, datos de
muestreo en afio 2007) y consiste en considerar las siguientes fuentes alimenticias y habitos
alimenticios asociados: peces (Piscivoro: Pis), invertebrados acuaticos (Bentos: B), Perifiton
y Macrofitas (Herbivoro: H), material vegetal y animal (Omnivoro: O), Detrito (Detritivoro:
D), Zooplancton (plancton: p) y material aldctono (Aléctono: *), y en denominar la estrategia
alimenticia de la especie en funcién de las fuentes alimenticias que integre en su dieta,

ordenadas segun su importancia.
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Los datos correspondientes a las variables riqueza de fuentes alimenticias a nivel 1 y riqueza
de grupos funcionales del ensamble de peces, presentaron distribucion normal (evaluada
mediante test de Shapiro-Wilks, a un nivel a=0,05) y homogeneidad de varianza (evaluada
mediante test de Levene, a un nivel 0=0,05), por lo cual se realizd un test paramétrico de
ANOVA de dos vias (factores: “arroyo” y “habitat”), tomando el factor “habitat” anidado
dentro del factor “arroyo”. En el caso de los datos de proporcion de consumo vegetal y
riqgueza de fuentes alimenticias a nivel 2 en la dieta, no se cumplieron los supuestos de
normalidad y homoscedasticidad, aun luego de transformados (raiz cuadrada del arcoseno en
el caso de los porcentajes y log 10 en el caso de la riqueza de fuentes alimenticias), por lo cual
las diferencias entre arroyos y hébitats se analizaron mediante el test no paramétrico de
Kruskal-Wallis. Inicialmente, la variable a evaluar (e.g. proporcion de material consumido)
se compar0 entre arroyos, y en caso de no haber diferencias significativas ni interacciones
entre los factores “arroyo” y habitat”, se siguié con la comparacion de habitats agrupando

las réplicas de todos los arroyos (Sokal & Rohlf 1981).

En el caso de la comparacion entre habitats de la riqueza de items (definidas a nivel de orden
y grandes tipos de material vegetal) y la proporcion de material vegetal en la dieta, los
analisis se realizaron para el total de los individuos colectados en cada habitat. Se incluyeron
Unicamente a las especies definidas como asociadas a cada habitat, para remover el posible

“ruido” provocado por especies que se mueven entre ellos.

En caso de no encontrar un mayor consumo vegetal en el ambiente de plantas sumergidas,
una de las posibles razones podria ser su escasez en nuestras plantas artificiales. Si esto fuera
asi, se esperaria encontrar una asociacion entre la disponibilidad de perifiton y el consumo de
material vegetal en las plantas sumergidas, existiendo un mayor consumo donde existiera
mayor disponibilidad. Para ello, se realizaron correlaciones no paramétricas (Spearman) entre
la disponibilidad de perifiton (medida como concentracion de materia organica y clorofila-a)
por unidad de superficie en cada réplica y la cantidad consumida (en porcentaje de material

vegetal consumido por réplica) por el total de los peces asociados a estos ambientes.

Ademas, se compararon los grupos tréficos de las especies de peces obtenidas en este

experimento con los grupos tréficos asignados a las mismas especies y en os mismos arroyos

por M. Masdeu (in prep.), determinados mediante los mismos criterios. Esto se realiz6 con el
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fin de evidenciar una posible existencia de sesgos en la alimentacion de los peces como

consecuencia de la introduccién de los modulos de plantas artificiales en los arroyos.

Resultados

Como se menciono anteriormente, en arroyos de clima subtropical se colecté gran cantidad y
diversidad de peces en la mayoria de los dispositivos experimentales (244 peces
pertenecientes a 20 especies, en 37 de los 48 dispositivos). Por el contrario, en los arroyos de
clima templado la abundancia y diversidad de peces fue muy baja (14 individuos
pertenecientes a tres especies, en solo ocho de los 48 dispositivos), existiendo incluso un
arroyo en el cual no se colectaron peces en ninguno de los 12 dispositivos de muestreo
(Arroyo Borre). A continuacion, se muestran los resultados respondiendo a las grandes

preguntas que hacen a la hipdtesis planteada.

Efectos del régimen climatico: Riqueza relativa de especies omnivoras y diversidad de
fuentes alimenticias en arroyos templados y subtropicales

En concordancia con lo observado en el capitulo anterior, el porcentaje de especies
omnivoras (idem que Capitulo 1, i.e. considerando especies que consumen material vegetal al
menos en un 1% de su dieta) fue considerablemente mayor en los arroyos subtropicales
(Tabla V). En los arroyos templados ninguna de las especies mostré habito omnivoro, tanto
de acuerdo a la literatura como a los resultados del presente estudio. EI material vegetal s6lo
representd el 0,6% del contenido estomacal de la especie G. aculeatus (2% de la dieta en un
individuo), lo cual puede ser considerado como consumo accidental. Por el contrario, en los
arroyos subtropicales el 55% de las especies colectadas en total presentaron alto grado de
omnivoria (méas del 60% de su dieta en la gran mayoria de los casos) (Tabla V), y para cada
arroyo por separado el porcentaje de especies omnivoras vario del 50 al 66% de la comunidad
(50, 60, 62,5 y 66% en los arroyos California, Tacuarembo Chico, Zapucay y Carpinteria,
respectivamente). Cabe resaltar que si bien en algunos casos se encontré una proporcion de
material vegetal mayor al 1% en la dieta de un individuo, al considerar la dieta a nivel de
especie esa proporcion fue siempre menor al 1% de la dieta, indicando la ocurrencia de

consumo accidental en algunos individuos.
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Tabla V. Porcentaje de alimento vegetal en la dieta para el total de las especies
capturadas en cada region climatica, considerando todos los individuos de cada
especie. En la parte superior se muestran las especies de los arroyos del clima

subtropical y debajo los arroyos templados.

Especies Nombre comun % vegetal en dieta
Australoheros scitulus Castafieta 67
Bryconamericus ytu Mojarra 89,4
Cheirodon ibicuhiensis Mojarra 94,8
Gymnogeophagus sp. juv Castafieta 36,5
Characidium rachovii Virolito <1%
Characidium pterostictum Virolito <1%
Characidium zebra Virolito <1%
Charax stenopterus Mojarra transparente <1%
Microgranis sp. Manguruy <1%
Cyanocharax uruguayensis Mojarra <1%
Diapoma therofali Mojarra <1%
Crenicichla lepidota Cabeza Amarga <1%
Oligosarcus jenynsii Dientudo <1%
Corydoras paleatus Limpia fondo 78,2
Hyphessobrycon meridionalis ~ Mojarra 98
Hyphessobrycon luetkenii Mojarra 97,7
Hisonotus sp. Vieja del Agua 98,5
Rineloricaria sp. Vieja del Agua 90,6
Cyphocharax voga Sabalito 100
Pimelodella australis Bagre Cantor 32
Porcentaje de spp omnivoras

clima subtropical 2%
Gasterosteus aculeatus Espinoso 0,6
Salmo trutta Trucha -
Cotus poecilopus Sculpin -
Porcentaje de spp. omnivoras

clima templado 0%
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Nuevamente de acuerdo con lo observado en el capitulo anterior, la diversidad de fuentes
alimenticias fue significativamente mayor en arroyos subtropicales que en los templados
(ANOVA p<0,001; F=81,4; g.1.=1) (Fig. 14). Mientras que en los arroyos subtropicales se
encontr6 un maximo de siete fuentes de alimentacion por arroyo considerando la dieta de
todas las especies en una réplica en conjunto (i.e. peces, zooplancton, macroinvertebrados
acudticos, invertebrados terrestres, macrofitas, detrito y algas filamentosas), en el clima
templado el méximo fue de tres fuentes alimenticias (i.e. zooplancton, macroinvertebrados
acuaticos y restos de macrofitas). La curva de acumulacion de especies realizada para
descartar un posible sesgo reveld que la asintota de acumulacion de riqueza de fuentes
alimenticias se da en 3.4 fuentes alimenticias, por lo cual concluimos que el niUmero de peces

colectado fue suficiente, ya que fue muy cercano a dicho valor (3 fuentes alimenticias).

Rigueza de fuentes de alimentacion

o
Subtropical (UY) Templado (DK)

Figura 14. Riqueza de fuentes de alimentacidn en arroyos subtropicales de Uruguay y templados de

Dinamarca. Los datos corresponden a las medias y error estandar (n=4 en cada pais).

Efectos del regimen climatico: Asociacion a las plantas sumergidas

En los sistemas subtropicales la asociacién a habitats de plantas sumergidas fue mas evidente
que en sistemas templados, existiendo de modo general una mayor densidad de peces en las
plantas sumergidas asi como mas especies asociadas a las plantas que a aguas abiertas,
aunque dicha asociacion (estimada a partir de valores de abundancia) no fue estadisticamente
significativa (K-W p>0,05) (Teixeira de Mello et al. en prep.). En los arroyos templados, la
asociacion a las plantas no pudo analizarse estadisticamente debido al bajo numero de

individuos encontrados (Fig. 15).
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En los arroyos subtropicales, se observd también una mayor riqueza de especies asociadas a
las plantas en comparacion con las aguas abiertas (5 vs. 2 especies, respectivamente) (Fig.
16). Las especies asociadas a las plantas sumergidas fueron: Australoheros scitulus
(Castarieta), Characidium rachovi (Virolito), Charas stenopterus (Mojarra transparente),
Cyanocharax uruguayensis (Mojarra) y Rineloricaria sp (Vieja del agua), mientras que las
asociadas a aguas abiertas fueron: Characidium pterostictum (Virolito) y Bryconamericus ytu
(Mojarra). En el clima templado, la Gnica especie colectada con relativa frecuencia como para
evaluar su asociacion fue Gasterosteus aculeatus (Espinoso), sin embargo esta no mostrd
preferencia por ninguno de los ambientes (porcentaje de asociacion a plantas vario de 0 a
100%).
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Figura 15. Densidad de peces en los diferentes ambientes estudiados (en verde: plantas sumergidas y
en azul: aguas abiertas) para cada arroyo de clima subtropical y templado. Los datos mostrados son
medias de densidad de peces y error estdndar (A° Zapucay: n=6, A° California: n=6, A° Tacuarembd
Chico, n=6, A° Carpinteria: n=5, A° Gryde: n=4, A° Karstoff: n=2 y A° Lynbygaards: n=1)

(modificado de Teixeira de Mello et al. en prep.).
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Figura 16. Porcentaje de asociacion a las plantas artificiales de las especies de peces mas frecuentes
en los arroyos subtropicales (n>2 presentes en el mismo momento y lugar, ver Métodos). La linea roja
corresponde a la no asociacion a ninguno de los habitats estudiados (i.e. 50%), los circulos verdes
encierran las especies definidas como asociadas a plantas y los azules las asociadas a aguas abiertas.
Las especies se encuentran ordenadas en base a su frecuencia de ocurrencia. Los datos se muestran
como medias y error estdndar y fueron calculados con los siguientes tamafios muestreales: C.
uruguayensis n=6, Rineloricaria sp. n=2, C. stenopterus n=2, C. paleatus n=7, C. pterostictum n=4,
H. luetkenii n=5, D. therofali n=4, P. australis n=7, C. ibicuhiensis n=30, C. rachovii n=32, A.
scitulus n=84 y B.ytu n=21.

Efectos del habitat: Consumo de material vegetal y diversidad de fuentes alimenticias en
ambientes de plantas sumergidas en arroyos subtropicales

Antes de comparar la estructura tréfica entre habitats, se realizé una comparacion de la dieta
de las especies capturadas en este experimento con su dieta en pasados muestreos de estos
arroyos para descartar un posible sesgo en la estructura trofica observada, dado por la
creacion de una habitat artificial como lo son nuestros dispositivos experimentales (Tabla
VI). Podemos observar que a grandes rasgos los grupos funcionales fueron los mismos. Sin
embargo, existieron algunas diferencias menores, como la aparicion de zooplancton en la
dieta de nueve especies (A. scitulus, B. ytu, C. ibicuhiensis, C. uruguayensis, C. rachovii, C.
pterostictum, C. zebra, C. stenopterus y P. australis). Otra diferencia observable fue la mayor
herbivoria en muestreos pasados de las especies C. uruguayensis, D. therofali y P. australis,

y las dos especies del género Hyphessobrycon (H. meridionalis y H. luetkenii).
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Tabla VI. Clasificacion de grupos funcionales de las especies en este estudio en comparacion con un
muestreo anterior (verano del 2007, 100m de arroyo muestreado exhaustivamente). Clasificacion
(siguiendo Masdeu in prep.): OBH: omnivoro bentivoro con tendencia herbivora; OBHp: omnivoro
bentivoro con tendencia herbivora e inclusion de zooplancton en dieta; OBp: omnivoro bentivoro, con
inclusion de zooplancton; B: bentivoro; Bp: bentivoro con inclusion de zooplancton; B-pis: bentivoro
y piscivoro: HD: Herbivoro y detritivoro, mayormente dieta herbivora; D-H: detritivoro y herbivoro,

con mayor proporcion de dieta detritivora. *=inclusion de material al6ctono en la dieta.

Grupos funcionales en este Grupos funcionales en estudio

Especies experimento (2009) anterior (2007)
Australoheros scitulus OBHp OBH
Bryconamericus ytu OBHp OBH
Cheirodon ibicuhiensis OBHp HD
Gymnogeophagus juv. OBHp OBH
Characidium rachovii Bp

C. pterostictum Bp

C. zebra Bp -
Charax stenopterus Bp B
Microglanis sp. Bp -
Cyanocharax uruguayensis Bp* OBHp*
Diapoma therofali Bp* OBHp
Crenicichla lepidota B-pis B-pis
Oligosarcus jenynsii B-pis B-pis
Corydoras paleatus OBH -
Hyphessobrycon meridionalis OBH HD
H. luetkenii OBH HD
Hisonotus sp. D-H D-H
Rineloricaria sp. D-H D-H
Cyphocharax voga D-H D-H
Pimelodella australis OBp* OBH*

Contrariamente a lo esperado, los peces asociados a las plantas sumergidas no presentaron

mayor consumo vegetal que los de aguas abiertas. Al comparar el porcentaje de material
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vegetal consumido por el total de la comunidad de peces no se encontraron diferencias
significativas, ni entre los arroyos (K-W H=3,23; p=0,35) ni entre los habitats (K-W H=2,97;
p= 0,08). En la mayoria de los arroyos el consumo de material vegetal parecio ser mayor en
aguas abiertas (Fig. 17 A). En el Arroyo Carpinteria, en particular, no existié consumo de
material vegetal en las plantas sumergidas. Finalmente, cuando se restringio el analisis a las
especies estrictamente asociadas a cada hébitat, el resultado fue contundente: en todos los
arroyos hubo significativamente mas consumo de material vegetal en aguas abiertas (Fig. 17
B) (K-W H=7,21; p=0,007), y sin diferencias entre los arroyos (K-W H=4,56; p=0,2).
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Figura 17. Proporcion de material vegetal consumido por peces en los habitats estudiados (en verde:
plantas sumergidas y en azul: aguas abiertas) para cada arroyo de clima subtropical: A) para todos los
peces colectados en cada habitat (A° Zapucay: n=145, A° California: n=46, A° Tacuarembd Chico:
n= 23y A° Carpinteria: n=29); B) para las especies asociadas a cada ambiente. Los datos se muestran
como medias de porcentaje de consumo de material vegetal y error estandar (A° Zapucay: n=104, A°

California: n=38, A° Tacuarembd Chico: n= 21 y A° Carpinteria: n=15).
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La riqueza media de fuentes alimenticias a nivel 1 (definida como en el Capitulo 1) no difirio
significativamente entre los arroyos (K-W p=0,09) ni entre los habitats (K-W p=0,23) (Fig.
18). Mientras que en los arroyos California y Zapucay hubo mayor diversidad de items

consumidos en las plantas, en los arroyos restantes el patron fue inverso.

7,001

il

1,751

Riqueza de fuentes de alimento

0,00 T T T T
Carpinteria Tho. Chico California Fapucay

Figura 18. Riqueza de fuentes de alimentacion a nivel 1 en el total de la comunidad de peces
muestreados en los dos habitats (en verde: plantas sumergidas y en azul: aguas abiertas) para cada
arroyo del clima subtropical (A° Zapucay: n=145, A° California: n=46, A° Tacuarembd Chico: n= 23
y A° Carpinteria: n=29). Los datos se muestran como medias de la riqueza de fuentes alimenticias y

error estandar.

A mayor resolucion de definicion de fuentes de alimento, la riqueza de items alimenticios a
nivel 2 fue significativamente diferente entre los arroyos subtropicales (ANOVA p<0,001;
F=15,4, g.1.=3), pero no entre habitats (ANOVA p=0,22; F=1,6, g.1.=2) (Fig. 19 A). Sin
embargo, en la mayoria de los casos hubo mayor riqueza de fuentes en las plantas sumergidas
para el total de los individuos colectados. Restringiendo el analisis a las especies asociadas a
cada ambiente (i.e. aquellas con >50% asociacion a cada héabitat), no se encontraron
diferencias entre los arroyos ni entre los habitats (ANOVA p>0,05 g.1.=2 para ambos casos,
F= 3,36 y 2,24, respectivamente) (Fig. 19 B). A pesar de esto, encontramos mayor diversidad

de fuentes alimenticias en las plantas sumergidas en los arroyos California y Zapucay.
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Figura 19. Diversidad de items alimenticios a nivel 2 en la dieta de peces en los diferentes habitats de
cada arroyo del clima subtropical (en verde: plantas sumergidas y en azul: aguas abiertas): A) para
todos los peces colectados en cada habitat (A° Zapucay: n=145, A° California: n=46, A° Tacuarembd
Chico: n= 23 y A° Carpinteria: n=29); B) para las especies estrictamente asociadas a cada habitat (A°
Zapucay: n=104, A° California: n=38, A° Tacuarembd Chico: n=21 y A° Carpinteria: n=15).Los
datos se muestran como medias y error estandar. En el Arroyo Carpinteria no hubo especies de peces

asociadas a plantas sumergidas.

La clasificacién de grupos tréficos reveld la existencia total de 8 grupos: bentivoro-piscivoros
(B pis); bentivoro-planctivoros (Bp); bentivoro-planctivoros con componentes aloctonos
(Bp*); detritivoros (D); detritivoro-herbivoros (D-H); omnivoro-bentivoro  con
predominancia herbivora (OBH); omnivoro-bentivoros con predominancia herbivora y
componentes planctonicos en su dieta (OBHp); omnivoro-bentivoro con componentes
planctonicos en su dieta e inclusion de material aloctono en dieta (OBp*). Mientras que en
los ambientes de plantas se encontraron todos los grupos representados (en el arroyo Zapucay
en particular estuvieron todos los grupos presentes), en aguas abiertas no fueron colectados
peces detritivoros. El analisis de la diversidad de grupos troficos develd diferencias
significativas entre los arroyos (ANOVA p=0,003; F=7,03, g.1.=3) pero no entre habitats
(ANOVA p=0,11; F=2,24, g.1.=2). Aun asi, el habitat de plantas en general presentd en
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general una mayor diversidad de grupos funcionales (Unica excepcion: Arroyo Carpinteria;
Fig. 20).
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Figura 20. Diversidad de grupos funcionales en la comunidad de peces en los habitats estudiados (en
verde: plantas sumergidas y en azul: aguas abiertas) para cada arroyo del clima subtropical (A°
Zapucay: n=145, A°California: n=46, A° Tacuaremb6 Chico: n= 23 y A° Carpinteria: n=29). Los

datos se muestran como medias de la riqueza de grupos funcionales y error estandar.
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Figura 21. Relacion entre el consumo de material vegetal (%) por las especies asociadas a las plantas

sumergidas y la biomasa de perifiton (estimada como clorofila a (mg Chl-a cm-? de planta)).

Por otra parte, no encontramos relacion significativa entre la disponibilidad de perifiton y la
proporcion de material vegetal en la dieta (concentracion de clorofila-a, Spearman p=0,09;
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R=0,52, Fig. 21; materia organica, Spearman p=0,7; R=0,13, Fig. 22), por lo que el menor

consumo de perifiton en las plantas no estaria dado por su escasez en ese habitat.
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Figura 22. Relacion entre el consumo de material vegetal (%) por las especies asociadas a las plantas

sumergidas y la concentracion de materia organica (mg MO cm de planta).
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Discusion

Gradiente latitudinal y efecto del habitat en el rol tréfico de peces

El gradiente latitudinal en riqueza especifica es uno de los patrones ecol6gicos mas
estudiados y que se ha descrito para una muy amplia gama de organismos a nivel global
(Fischer 1960; Hillebrand 2004). Entre los mecanismos formadores de este patron mas
plausibles discutidos recientemente se encuentran una mayor tasa de especiacion y/o menor
tasa de extincién hacia los trépicos, asi como una mayor edad y permanencia de los
ecosistemas tropicales en la historia de la Tierra, lo cual se resume en una historia evolutiva
mayor a bajas latitudes (Fischer 1960; Mittelbach et al. 2007; Roy & Goldberg 2007). Si bien
el patron de mayor diversidad hacia latitudes bajas es globalmente conocido para la
comunidad de peces (Hillebrand 2004), este trabajo estudio la existencia de un gradiente en
caracteristicas troficas dentro de este grupo taxondmico por primera vez a nivel global y para

una gran variedad de ecosistemas.

En este trabajo, se observd un gradiente latitudinal global en la proporcion de especies
omnivoras en todos los ecosistemas acuaticos. Estos resultados estdn de acuerdo con lo
observado previamente para sistemas marinos (Floeter et al. 2005). Estos autores sugirieron
que la temperatura es el principal promotor de este patrén, debido a la relacion lineal entre la
temperatura superficial del océano y la riqueza relativa de peces omnivoros. Nuestros
resultados apoyan la hipétesis de la temperatura como el factor explicativo méas probable de
este fendmeno, ya que la riqueza relativa de omnivoros se encontrd fuertemente relacionada
con la temperatura minima media regional (proxy de la temperatura en los ecosistemas).
Ademas, la riqueza relativa de peces omnivoros fue mayor en climas mas calidos. Aun asi, la
latitud parece ser mejor predictor de la proporcion de especies omnivoras que la temperatura
(como indica su valor r?). Sin embargo, esto es observado comtnmente al estudiar patrones
ecoldgicos en relacion a la latitud y a variables climéticas (e.g. Rezende et al. 2004; Naya et
al. 2008). Naya et al. (2008) argumentan que esto podria ocurrir debido a que la latitud es un
mejor indicador de la variabilidad climatica a largo plazo que mediciones puntuales actuales
(como la medicion indirecta utilizada en este caso). A pesar de esto, se destaca que en este
estudio la fortaleza de la relacion con la temperatura parece ser apenas menor que con la

latitud (r*=0,49 vs. r’=0,51, respectivamente). Mecanismos alternativos, sugeridos por Mead
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(1970), Gaines & Lubchenco (1982) y Arrington et al. (2002), entre otros (tales como
hipbtesis basadas en diferencias evolutivas, caracteristicas fisiologicas e.g. palatabilidad y
defensas quimicas, y disponibilidad de los recursos vegetales), no han sido apoyados por
estudios anteriores (vease Clements et al. 2009, para una revision). Dado el amplio gradiente
estudiado y el caracter global del patron aqui expuesto, se le puede restar importancia
ademas a las hipdtesis basadas en diferencias en la historia biogeografica. Por otra parte, la
proporcion de especies omnivoras fue similar en zonas con temperaturas comparables a pesar
de diferencias en su historia biogeogréfica, que resultan en una composicion de especies
completamente diferente. Por ejemplo, dentro del régimen de clima calido, los Ciclidos
africanos son conocidos por ser mas detritivoros que sus parientes de Ameérica del Sur
(Winemiller et al. 1995), sin embargo, en Ameérica del Sur el nimero de otros grupos
detritivoros es mayor (por ejemplo, Characiformes, Winemiller et al. 1995), por lo que la

proporcidn global es similar en ambos lugares.

Ademas, parece existir una disminucién de la riqueza relativa de especies omnivoras con la
salinidad para todo el gradiente latitudinal estudiado, patrén que es reportado por primera vez
en este trabajo. Tanto en regimenes céalidos como frios, la riqueza relativa de especies
omnivoras fue mayor en los sistemas de agua dulce y menor en los sistemas marinos.
Nuestros resultados son consistentes con los hallazgos de Winemiller & Leslie (1992),
quienes observaron una disminucion en la proporcién de las especies herbivoras y detritivoras
desde agua dulce hacia sistemas marinos (en un ecotono dulceacuicola-marino tropical). Esto
podria reflejar una mayor disponibilidad de material vegetal en sistemas de agua dulce en
comparacion con los habitats marinos, dado por la falta de especies consumidoras de
vegetacion terrestre en el mar (e.g. especies frugivoras) (Winemiller & Leslie 1992). Ademas,
es posible que en sistemas continentales exista mayor concentracion de detrito de origen
terrestre. Por otra parte, recientemente Day et al. (2011) han demostraron que la actividad
enzimatica digestiva es muy diferente en especies de peces herbivoros dulceacuicolas y
marinos aunque estén cercanamente emparentadas (asi como también ocurre en dos
carnivoros cercanamente emparentados). Dicho trabajo revela por primera vez importantes
diferencias en la actividad enzimatica durante la digestion de especies herbivoras sin
estbmago muy cercanamente emparentadas, dadas por una diferente salinidad. Esta diferente
performance digestiva ante diferentes salinidades podria estar fuertemente implicada en las

diferencias en la proporcion de especies omnivoras entre sistemas marinos y dulceacuicolas,
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sin embargo la actividad digestiva en peces en inmensamente diversa y se dispone de muy
escasa informacion al respecto ain como para proponer un posible mecanismo (Day et al.
2011).

A escala intraespecifica observamos patrones similares. En la especie de mojarra C.
interruptus, el material vegetal es consumido mas frecuentemente como principal alimento en
las latitudes mas bajas de su distribucién. Ademas, a escala temporal, el mayor consumo de
material vegetal se da en escenarios de mayores temperaturas, y este cambio esta
representado principalmente por el consumo de vegetales superiores. A pesar de no poder
descartar un efecto de la estacionalidad en la disponibilidad de alimento, tanto a escala
espacial como temporal, este patron coincide con lo observado a escala comunitaria, y podria
estar apoyando la hipétesis de que la alimentacion omnivora es promovida por las altas

temperaturas a nivel individual.

El gradiente latitudinal en la diversidad de fuentes de alimentacién también es reportado por
primera vez en el presente trabajo. Si bien va en el mismo sentido que lo observado por
(Roberts 1972), Lowe-Mcconnel (1975) y Winemiller (1991), entre otros, sobre la existencia
de especializaciones alimenticias Unicas de regiones tropicales, este trabajo considera por
primera vez toda la diversidad de fuentes alimenticias consumidas por la comunidad de peces
en un amplio gradiente latitudinal global. Algunos ejemplos de estos grupos troficos Unicos
de los (sub) tropicos lo representan muchos Siluriformes de la familia Trichomycteridae, que
son estricta y exclusivamente consumidores de sangre o mucus de otros peces (Roberts 1972;
Winemiller & Yan 1989) o los Characiformes del Genero Brycon (de dieta ampliamente
frugivora) (Winemiller 1991) y los del género Roeboides, casi estrictamente comedores de
escamas (Sazima 1983; Winemiller 1991). Estos ejemplos recurren a la fuente alimenticia
“partes de peces”, también analizada en este trabajo, la cual se encontrd presente inicamente
a bajas latitudes. Lo mismo sucedi6 con la fuente denominada “vegetacion terrestre”

(representada en su gran mayoria por frutos terrestres).

Se ha planteado que la mayor diversificacion de nichos y especializacion alimenticia

observada en la comunidad de peces de arroyos a menores latitudes es consecuencia de un

aumento en el recurso basal y de una mayor subdivision de los recursos, dado por la mayor

diversidad de peces (Lowe-McConnell 1975; Winemiller 1991). Las diferencias en la
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disponibilidad de recursos podrian explicar la ausencia de la fuente alimenticia “vegetales
terrestres” (dada por la falta de especies frugivoras principalmente) hacia climas templados y
frios, donde esta fuente no estaria disponible al menos en gran parte del afio. Sin embargo, el
gran nimero de comunidades de peces relevadas en el presente estudio le resta importancia al
posible efecto de las diferencias en los recursos basales (seguramente muy variables entre los
diferentes sistemas) como factor Unico explicativo de este patron en general. La mayor
subdivision de recursos encontrada por Winemiller (1991), asi como la mayor diversidad de
fuentes alimenticias integradas encontrada en este trabajo, parecen estar fuertemente
vinculadas con la mayor intensidad de las interacciones bioldgicas (e.g. mayor competencia
por recursos alimenticios) encontrada hacia climas mas célidos (Schemske et al. 2009). En
este sentido, se ha planteado que las interacciones biolégicas son méas importantes como
fuente de presion selectiva en climas célidos en comparacion con sistemas frios, donde el
ambiente seria el que ejerce mayor presion selectiva (Dobzhansky 1950, Mittelbach et al.
2007). De este modo, una relacion entre la mayor diversidad especifica (Hillebrand 2004) y la
mayor intensidad de interacciones bioldgicas (Schemske et al. 2009), junto con una posible
mayor limitacion por alimento (Atkinson & Sibly 1997), actuando a escala evolutiva, podria
haber forjado una comunidad de peces con fuentes alimenticias mas diversas a latitudes mas
bajas y climas mas céalidos.

A pesar de que el patron de relacion entre la riqueza de fuentes alimenticias y la temperatura
fue muy débil y pareci6 estar restringido a los lagos someros y en menor medida a los
reservorios, los resultados de la comparacién entre regimenes climaticos calidos y frios

reafirman la importancia de la temperatura como variable explicativa.

En este trabajo, nos planteamos como hipoétesis que la mayor omnivoria y diversidad de
fuentes alimenticias en climas mas célidos podria estar relacionada con la mayor asociacion
de los peces a las plantas acuaticas (i.e. uso del espacio diferencial en distintos climas). Sin
embargo, a pesar de haber observado una gran asociacion de peces a las plantas sumergidas
en el clima subtropical (en contraste con los arroyos del clima templado), no encontramos un
mayor consumo de material vegetal en dicho habitat.

El mayor consumo de material vegetal en los ambientes de aguas abiertas, probablemente
ocurrio debido a la mayor abundancia de especies omnivoras y detritivoras de Characiformes,
especies que fueron muy abundantes en este ambiente. Varias especies de este grupo suelen
alimentarse en el limite de ambientes vegetados y aguas abiertas, asi como en el ambiente
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benténico de aguas abiertas integrando energéticamente diferentes compartimientos del
ecosistema (Winemiller 1990). Contrariamente, las especies en estrecha asociacion con el
hébitat macréfitas sumergidas en nuestro estudio fueron mayormente carnivoras, siendo
principalmente pequefias especies bentivoras que se alimentaron de la gran diversidad de
invertebrados presentes en este héabitat. Esto coincide con lo visto para un reservorio
subtropical, donde la mayoria de las especies asociadas a la vegetacion resultaron ser
bentivoras (Casatti et al. 2003). La mayor complejidad estructural probablemente albergue
mayor densidad de invertebrados, lo cual posibilitaria la existencia de peces estrictamente
bentivoros, grupo escasamente presente en aguas abiertas en este estudio. Por otra parte, hubo
varias especies sin una asociacion particular con los dos habitats que probablemente se
desplacen entre ellos, representando seguramente un importante flujo energético entre los
ambientes (Schindler & Scheuerell 2002).

El patron de mayor asociacion a plantas sumergidas en climas calidos ha sido reportado hasta
ahora en lagos someros (Meerhoff et al. 2007), en sistemas de planicies de inundacion
(Winemiller 1990; Meschiatti et al. 2000; Neiff et al. 2009), rios (Winemiller & Jepsen 1998)
y reservorios tropicales (Pelicice et al. 2008), donde las macrdéfitas sumergidas sustentan una
alta diversidad y densidad de peces, cumpliendo un importante rol de refugio, alimentacion y
reproduccion (Winemiller 1990; Winemiller & Jepsen 1998; Meschiatti et al. 2000; Meerhoff
et al. 2007; Pelicice et al. 2008; Neiff et al. 2009). Incluso se ha reportado que la biomasa de
plantas acuaticas sumergidas es un buen predictor de la abundancia y riqueza de peces,
existiendo una relacion lineal entre las mismas en algunos sistemas (Brasil, Pelicice et al.
2008). La mayor asociacion a estos habitats complejos en arroyos subtropicales en
comparacion con arroyos templados refuerza la idea de que este patron en el uso del espacio
seria probablemente comun a todos los ecosistemas dulceacuicolas de climas célidos. Por ello
inferimos que, si bien los patrones ecoldgicos aqui expuestos (patrones de uso del espacio y
de la estructura trofica de la comunidad de peces) pueden tener un factor explicativo en
comun, ambos patrones ocurririan de forma independiente. Estos resultados, de ocurrir
también en otros tipos de ecosistemas, indicarian que el mecanismo propuesto en este trabajo
(i.e. cambios en el comportamiento promovidos indirectamente y al menos en parte por la
mayor temperatura ambiente a través de efectos en la presion de depredacion y en la
estructura de tallas de la comunidad) no seria el causante del mayor consumo de material
vegetal a bajas latitudes y climas calidos.
49



Rol de la temperatura como mecanismo forjador de estos patrones ecoldgicos

El tamafio corporal y la temperatura ambiente son, de manera independiente, los factores mas
importantes determinantes del metabolismo en peces (Brown et al. 2004; Clarke & Johnston
1999; Killen et al. 2010). Sin embargo, la temperatura en si misma afecta el tamafio corporal
(Atkinson & Sibly 1997) y su relacion con el metabolismo (Killen et al. 2010). Considerando
las hipdtesis explicativas sobre la mayor riqueza relativa y diversidad de fuentes alimenticias
a bajas latitudes planteadas hasta el momento, se argumenta que la temperatura es una de las

principales fuerzas estructuradoras detras de estos patrones ecoldgicos de alcance global.

Los efectos de la temperatura sobre el metabolismo individual, en conjunto con los efectos
generados a partir de una mayor diversidad especifica a menores latitudes, parecen ser los
factores explicativos méas importantes sobre los gradientes de estructura trofica de la
comunidad de peces hallados en este trabajo. Por un lado, el aumento de las tasas metabolicas
(principalmente la tasa de ingesta), de los peces hacia latitudes bajas podria implicar una
mayor presién de depredacion sobre los recursos alimenticios de mayor calidad, ocasionando
una mayor limitacion de las fuentes animales mas frecuentes (invertebrados acuaticos,
principalmente) ante un aumento en la temperatura ambiente. Este mecanismo ha sido
propuesto por Atkinson & Sibly (1997) para explicar el gradiente latitudinal en el tamarfio
corporal de los peces argumentando que un menor tamafio adulto podria ser ocasionado por
esta limitacion del alimento de alta calidad. Ante una limitacion del alimento animal, los
peces deberian recurrir a fuentes alimenticias méas diversas y abundantes, como por ejemplo
las de origen vegetal (aun si son de baja calidad) para satisfacer sus demandas energéticas
(Clements et al. 2009).

La mayor competencia alimenticia ante mayores temperaturas y en comunidades mas
diversas (latitudes bajas) puede estar fuertemente interrelacionada con el ya mencionado
efecto del aumento de las tasas de ingesta con la temperatura. Esto estaria potenciado a su vez
por la mayor abundancia de peces en climas mas calidos (Winemiller 1991; Wooton &
Oemke 1992; Teixeira de Mello et al. 2009), incrementando fuertemente la presion de
depredacion sobre el alimento animal y ocasionando un gradiente en la limitacion de ese

alimento con la temperatura y la latitud.
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Evidencias sobre el aumento de las tasas de consumo con la temperatura se han registrado en
la tasa de ingesta (medida como tasa de mordidas) del pez Cirujano (Acanthurus bahianus),
en un estudio comparativo en tres latitudes con diferente régimen climéatico (Floeter et al.
2005). Por otro lado, la existencia de una limitacion del alimento animal en localidades de
clima célido es evidente por las menores abundancias, biomasas y densidades de macro y
micro invertebrados en arroyos (Bass 2003; Ramirez & Pringle 1998; Salas & Dudgeon
2003; Wooton & Oemke 1992) y lagos someros (Meerhoff et al. 2007) en climas
(sub)tropicales en comparacion con sistemas de climas templados similares (incluso en
estado trofico) (Meerhoff et al. 2007). Este patron muy probablemente es promovido por la
mayor presion de depredacion por peces (Meerhoff et al. 2007). También en sistemas
marinos, la presion de depredacion por peces sobre los macroinvertebrados es mayor en
climas tropicales (mostrando un descenso en las comunidades presa) que en climas templados
(Menge & Lubchenco 1981; Freestone et al. 2011).

Esto podria implicar que en climas calidos las especies que hacen uso de fuentes alimenticias
poco explotadas y/o abundantes (partes de peces, vegetacion terrestre y material vegetal en
general), aquellas con mayor flexibilidad alimenticia (omnivoras) asi como aquellas
independientes de las fuentes de alimento animal en general (alguivoras, frugivoras,
detritivoras y comedoras de macrdfitas) fueran seleccionadas a escala evolutiva, resultando
en la actual estructura tréfica en regiones célidas, rica en diversidad de fuentes alimenticias y

en especies consumidoras de material vegetal.

Implicancias a nivel comunitario vy ecosistémico

El patron latitudinal en la estructura trofica de la comunidad de peces implica que
ecosistemas acuaticos similares, localizados en diferentes latitudes (por ejemplo, con
temperaturas contrastantes), pueden presentar diferente estructura y funcionamiento dados
por diferentes procesos dirigidos por la dieta de la comunidad de peces y que afectan la
ocurrencia de cascadas tréficas, el flujo de nutrientes e incluso la transparencia del agua. Sin
embargo, es necesario resaltar que esto dependera ampliamente de la abundancia, densidad y
riqueza de las especies omnivoras, asi como de las diferentes cantidades y frecuencia de

ocurrencia de las diversas fuentes alimenticias consumidas. Ademas, la mayor riqueza
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relativa de especies omnivoras y de diversidad de fuentes alimenticias en regiones calidas
también pueden explicar las diferencias observadas en los largos de cadenas alimenticias
entre regiones calidas y templadas (McNab 2002). Tramas troficas (o0 cadenas) méas cortas
han sido observadas en regiones célidas, y han sido relacionadas con la mayor temperatura,
tanto en estudios empiricos (lglesias et al. in prep; McNab 2002) como en abordajes mediante
modelos (Arim et al. 2007). EI mecanismo propuesto para esto es una mayor limitacion por
recursos alimenticios, dados por un aumento en el metabolismo individual a consecuencia de
la mayor temperatura, presionando a la comunidad de peces a utilizar mas fuentes de
alimentacion y a consumir mas abajo en la cadena trofica (e.g. Arim et al. 2007). Esto va en
total concordancia con los hallazgos de este trabajo.

Por otra parte, la mayor proporcion de especies omnivoras puede llevar a un mayor
metabolismo ecosistémico a bajas latitudes. En un estudio experimental en un arroyo, Flecker
et al. (2002) sugirieron que los peces herbivoros causarian mayores tasas de absorcién de
nutrientes por la comunidad de perifiton, al favorecer una comunidad dominada por algas
mas jovenes, resultando en un mayor reciclado de nutrientes en el ecosistema. En este mismo
sentido, recientemente se ha resaltado la importancia de la diversidad de la comunidad de
algas en arroyos para la absorcién de nutrientes, existiendo una relacién lineal entre la tasa de
asimilacion de nitrégeno y la diversidad de algas en el perifiton (Cardinale 2011). Por lo
tanto, la comprensién del efecto de los peces omnivoros y herbivoros (aqui definidos como
omnivoros) sobre la diversidad de algas en la comunidad de perifiton cobra gran importancia,
esperandose un diferente funcionamiento en cuanto a las tasas de asimilacion de nutrientes en

diferentes regimenes climaticos.

Conclusiones y perspectivas

Este trabajo muestra por primera vez la existencia de un gradiente global decreciente en el
porcentaje de especies de peces omnivoras y en la diversidad de fuentes alimenticias en la
dieta con un aumento de la latitud y un descenso de la temperatura. Asi mismo, no
encontramos evidencia para la hipotesis de que este patrén es explicado por un mayor
consumo de material vegetal promovido por una mayor asociacién a ambientes de macroéfitas
sumergidas en los climas célidos (a pesar de verificar un uso del espacio contrastante). Por
otra parte, se reunen evidencias a favor de la temperatura como uno de los principales
mecanismos detras de este patrén, probablemente mediante su efecto en las tasas metabdlicas

e interacciones bioldgicas, resultante en una mayor limitacion de fuentes alimenticias
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animales. A partir de estos resultados, se espera un rol diferencial de la comunidad de peces
en sistemas dulceacuicolas localizados a diferentes latitudes y en climas contrastantes,
probablemente promoviendo una estructura y funcionamiento ecosistémico diferente, ain en
ecosistemas similares en otras caracteristicas limnologicas. Sin embargo, para saber con
exactitud la magnitud y el sentido de este diferente funcionamiento son necesarios mas
estudios experimentales, tomando en cuenta la abundancia y biomasa de los diferentes grupos
troficos de la comunidad de peces, asi como la frecuencia de ocurrencia e importancia en la

dieta de las diferentes fuentes alimenticias integradas.

En el marco de mi tesis de doctorado, de préximo inicio formal, se estan desarrollando una
serie de experimentos in situ en un arroyo de bajo impacto antrépico de Uruguay
(subtropical), que apuntan a evidenciar efectos diferenciales de la temperatura en el consumo
de perifiton por parte de los peces. Asi mismo, se desarrollardn muestreos mensuales de dos
especies omnivoras para evidenciar posibles cambios dietarios a diferente temperatura
ambiente. Para extender la escala de estudio a toda la comunidad y descartar un posible
efecto de la disponibilidad de alimento se realizaran ademas muestreos exhaustivos de la
estructura tréfica de la comunidad de peces y la disponibilidad de alimento en dos escenarios
contrastantes de temperatura (Verano- Invierno 2011) (Proyecto FCE 2530, financiacion
ANII). Posteriormente se realizaran experimentos en laboratorio explorando en mayor
profundidad los efectos de la temperatura sobre la dieta de especies omnivoras y sobre la tasa
de ingesta y presion de depredacion sobre diferentes fuentes alimenticias. Esto serad
complementado con muestreos intensivos de la estructura trofica de la comunidad de peces y
la disponibilidad de alimento en arroyos con diferente estado tréfico sobre un amplio
gradiente latitudinal, para asi facilitar una mayor comprension de las consecuencias

ecoldgicas de este patron sobre el funcionamiento ecosistémico.
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