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Resumen 

La comprensión de los patrones de inserción de los peces en las redes tróficas acuáticas 

es fundamental debido a su papel en el acople de redes locales, la dinámica de nutrientes 

y la estabilidad de todo el sistema. Teóricamente, la temperatura ambiente afectaría 

estos patrones al determinar el metabolismo individual y por tanto la demanda de 

recursos y las posiciones tróficas que pueden ocuparse. En este contexto, se compararon 

la dieta, los grupos tróficos, las relaciones tamaño corporal-posición trófica y el largo de 

las tramas tróficas de comunidades de peces en una serie de arroyos subtropicales 

(Uruguay) y templados (Dinamarca) con características limnológicas similares pero 

bajo climas distintos. Se tomaron muestras de músculo para analizar isótopos estables y 

de contenido estomacal de peces capturados con pesca eléctrica en el verano (2007) de 

ambos países. Cada especie fue asignada a un grupo trófico y se estimó su posición 

trófica por ambas técnicas, contenidos estomacales e isótopos. Las comunidades 

subtropicales tuvieron un mayor número de grupos tróficos y consumieron una mayor 

proporción de material vegetal que las templadas. La relación tamaño corporal-posición 

trófica varió según la región climática, aunque no se encontraron diferencias 

significativas entre el largo de las tramas tróficas de arroyos de distintos climas. Estos 

resultados sugieren que el clima (además de factores históricos) puede determinar el 

patrón de inserción de peces de distinto tamaño en las redes tróficas. En este contexto, 

el papel estructural de los peces y su efecto en el funcionamiento ecosistémico sería 

particular de cada región climática. Se discuten los factores que podrían enmascarar 

posibles efectos de la temperatura sobre la posición trófica de los peces, ya que no se 

detectaron diferencias significativas en el largo de las tramas tróficas de distintas 

regiones climáticas.  

 

Abstract  

It is essential to advance in the understanding of the patterns of integration of fish 

within aquatic food webs, due to their role in the coupling of local networks, nutrient 

dynamics and the stability of the entire system. Theoretically, ambient temperature 

could affect those patterns by affecting individual metabolism and therefore the demand 

for resources and the trophic positions that individuals can occupy. In this context, we 

compared the diet, trophic groups, body size and trophic position and food chain length 

of fish communities in a number of subtropical (Uruguay) and temperate (Denmark) 

lowland streams, with similar limnological characteristics but different climate. We 

obtained samples from muscles (for stable isotope analyses) and stomach content of fish 

caught by electric fishing in the summer (2007) in both countries. Each species was 

assigned to a trophic group and the trophic position was estimated by both techniques 

(i.e. stomach content and isotopes). Subtropical fish communities had a greater number 

of trophic groups and consumed a larger proportion of plant material than temperate 

ones. The body size- trophic position relationship varied with climate region, although 

there were no significant differences between the length of food webs of streams of 

different climates. These results suggest that climate (besides historical factors) may 

determine the pattern of inclusion of fish of different sizes in food webs. In this context, 

the structural role of fish and its effect on ecosystem functioning would be particular to 

each climatic region. 
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Todo conocimiento tiene por sí mismo algún valor, no hay nada tan pequeño e 

insignificante que yo no prefiera conocer a ignorar 

Benjamin Jonson 
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Introducción y antecedentes 

Rol de los peces en ecosistemas acuáticos 

Los peces representan importantes depredadores en los ecosistemas acuáticos, ya que 

son capaces de alimentarse de la mayoría de las comunidades y de los recursos 

disponibles en el sistema (Vander Zanden & Vadeboncoeur, 2002). Debido a que son 

organismos móviles con tiempos generacionales y tamaños corporales relativamente 

grandes, los peces suelen conectar a través de su alimentación zonas litorales, 

bentónicas y pelágicas (Jeppesen et al. 1997; Schindler & Scheurell, 2002; Pace et al., 

2004) e incluso comunidades espacialmente distantes (Dolson et al., 2009; Massol et 

al., 2011). Asimismo, a través de la alimentación son capaces de provocar fuertes 

efectos en cascada sobre niveles tróficos inferiores (Carpenter & Kitchel, 1993; Lövgren 

& Persson, 2002). De esta manera, pueden afectar directa o indirectamente la mayoría 

de los componentes del ecosistema, acoplarlos y promover cambios en los ciclos de 

nutrientes y la dinámica energética (Polis et al., 1996; Motta & Uieda, 2005; Knight et 

al., 2005; 2006). En este contexto resulta fundamental conocer el rol de los peces en los 

ecosistemas acuáticos, particularmente considerando que muchas especies se están 

perdiendo en un alto número de ecosistemas (Olden et al., 2007). La caracterización de 

los hábitos alimentarios de la comunidad ictícola representa un abordaje básico para 

avanzar en la comprensión de su papel en la estructura y funcionamiento de la 

diversidad biológica (Winemiller, 1990). 

La clasificación de los peces en grupos tróficos (i.e. grupos de especies que explotan la 

misma clase de recursos alimentarios, Turpaeva, 1957) facilita la comparación de la 

estructura de estas comunidades entre ecosistemas y/o regiones climáticas más allá de 

diferencias taxonómicas (Garrison & Link, 2000; Arim & Marquet, 2004). Por ejemplo, 

en peces de ecosistemas marinos se ha evidenciado la existencia de un gradiente 

latitudinal de ocurrencia de especies herbívoras, que disminuye hacia latitudes mayores 

(Floeter et al., 2004). Por otra parte, ha sido demostrado recientemente que bajo 

distintos regímenes climáticos la estructura trófica de la comunidad de peces de lagos 

someros difiere sustancialmente (Meerhoff et al., 2007; Teixeira de Mello et al., 2009; 

Jeppesen et al., 2010). La evidencia sugiere que en sistemas tropicales y subtropicales 

existe un predominio de la omnivoría (entendida como consumo de material animal y 

vegetal) y herbivoría (consumo predominante de material vegetal) en relación a 
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sistemas templados similares (Meerhoff et al., 2007; Teixeira de Mello et al., 2009; 

Jeppesen et al. 2010; González-Bergonzoni, 2011). Varios mecanismos han sido 

planteados para explicar el gradiente latitudinal mencionado anteriormente, incluyendo: 

procesos biogeográficos y evolutivos (Mead, 1970; Harmelin-Vivien, 2002), efectos 

indirectos de la diferente riqueza taxonómica y funcional en distintas regiones (Meekan 

& Choat, 1997), diferente eficiencia en la asimilación de material vegetal con la 

temperatura (Gaines & Lubchenco, 1982), diferencias en las características del material 

vegetal (Gaines & Lubchenco, 1982; Cronin et al., 1997) y diferencias en la 

disponibilidad de productores primarios entre regiones climáticas (Arrington et al., 

2002). También se ha propuesto que la mayor diversidad específica, junto con una 

mayor intensidad de interacciones biológicas llevaría a una mayor limitación de 

recursos animales en las regiónes mas cálidas, promoviendo que los peces incorporen 

más recursos vegetales en la dieta (González-Bergonzoni, 2011). 

En arroyos, a diferencia de lagos, los estudios que describen o comparan la estructura 

trófica de comunidades ícticas son escasos y tienen dos limitantes principales. Por un 

lado, la mayoría han sido realizados en sistemas tropicales (e.g. Pauly, 1989; Flecker, 

1992; Mantel et al., 2004; Motta & Uieda, 2005), siendo muy escasos en sistemas 

subtropicales (e.g. Reis et al., 2003) y no encontrándose estudios a este nivel en arroyos 

templados. Por otra parte, los estudios que tienen en cuenta comunidades completas de 

peces son raros, siendo más comunes los estudios de una fracción de la comunidad (e.g. 

Deus & Petrere-Junior, 2003) o de especies de importancia comercial (e.g. Kelly-Quinn 

& Bracken, 1990; Abes et al., 2001). Por otra parte, los arroyos presentan una fuerte 

asociación con las zonas terrestres aledañas, por lo que se ha propuesto que los 

componentes alóctonos terrestres constituirían un componente importante para el 

funcionamiento de las tramas tróficas (Vanotte et al., 1980; Cloe & Garman, 1996; 

Jansson et al., 2007; Wesner 2010). Este aspecto ha sido demostrado para algunas 

especies de peces y para macroinvertebrados de algunos arroyos templados 

(Winterbourn et al., 1984; Doucett et al., 1996; Kawaguchi et al., 2003) y tropicales 

(Angermeier & Karr, 1983; Davis et al., 2010). Sin embargo, aún es incierta la 

importancia de los organismos terrestres en la dieta de los peces a nivel de la 

comunidad. 

En Sudamérica en particular, la mayoría de los estudios de estructura trófica provienen 

de áreas de Brasil (e.g. Deus & Petrere-Junior, 2003; Mérona & Rankin-de-Mérona, 
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2004; Esteves et al., 2007; Ferreira, 2007). Según algunos de estos estudios la 

omnivoría y detritivoría serían estrategias poco comunes (Deus & Petrere Jr., 2003; 

Estéves et al., 2007; Ferreira, 2007), mientras que otros estudios sugieren lo contrario 

(Mérona et al., 2003; Motta & Uieda, 2005; Rolla et al., 2009). En arroyos templados, 

la ausencia de estudios a nivel comunitario no permite conocer con certeza cuáles son 

los grupos tróficos más comunes de esa región climática. 

Por lo tanto y debido a la escasez de información que existe sobre aspectos básicos de 

ecología trófica de las comunidades ictícolas en los arroyos en general y 

específicamente bajo diferentes escenarios climáticos, preguntas básicas como: ¿cuáles 

son las principales presas y en particular cuál es la importancia de las presas terrestres 

en las comunidades ictícolas? y ¿cuáles son los principales grupos tróficos de peces 

presentes? aún siguen sin ser respondidas para regiones subtropicales y templadas. 

Teniendo en cuenta que tanto en ecosistemas marinos como en lagos se han evidenciado 

diferencias latitudinales en la composición trófica de la comunidad de peces (que 

podrían estar relacionadas directa o indirectamente con la temperatura ambiente), se 

podría esperar que estas diferencias ocurrieran también entre arroyos de la región 

subtropical y la templada. 

Tramas tróficas 

La teoría de tramas tróficas busca comprender los patrones de interacciones alimenticias 

que exhiben las comunidades en la naturaleza (Pimm et al., 1991). Numerosas hipótesis 

y teorías se han desarrollado en este contexto. Sin embargo, la evidencia empírica que 

las sustenta suele ser escasa e inconsistente (Winemiller et al., 2001; Post, 2002; 

Schmid-Araya et al., 2002; Arim et al., 2007a). Entre estas teorías, la Hipótesis de la 

Limitación Energética (HLE) propone que la baja tasa de transferencia de recursos hacia 

posiciones altas en la red limita el largo de las tramas tróficas (Elton, 1927). Por otro 

lado, las restricciones por tamaño al consumo (―Gape limitation hipótesis‖ (GLH), 

Pimm, 1982) son actualmente identificadas como uno de las principales determinantes 

de la estructura de las redes tróficas (Cohen et al., 2003; Brose et al., 2006; Petchey et 

al., 2008). Ambos mecanismos serían claves para comprender los procesos implicados 

en determinar la estructura trófica de las comunidades. La ―HLE‖ predice una relación 

positiva entre el largo de las tramas tróficas y la energía disponible del sistema 

(Hutchinson, 1959; Schoener, 1989). Sin embargo, se han reportado evidencias 
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empíricas diversas e incluso contrarias a esta relación (ver Post, 2002; Thompson & 

Townsend, 2005; Arim et al., 2007b). Por esta razón es fundamental identificar los 

contextos ecológicos en los cuales la energía es un determinante del largo de las tramas 

tróficas (Arim et al., 2007b). 

La demanda energética de los organismos aumenta con el tamaño corporal (McNab, 

2002), asociado al cual también varían la mayoría de las características ecológicas de las 

especies (e.g. abundancia, tasas de crecimiento, relaciones tróficas) que influyen en la 

estructura y dinámica de las tramas tróficas (Peters, 1983; Gaston & Blackbourn, 2000; 

Savage et al., 2004; Brown et al., 2004). Por lo tanto, el tamaño corporal tiene un 

importante rol estructurador de las comunidades (Woodward et al., 2005). La ―GLH‖ 

predice que el potencial de un depredador de alcanzar posiciones tróficas altas depende 

de sus limitaciones morfológicas para consumir las presas (Pimm, 1982). Los 

depredadores generalmente son más grandes que sus presas (Cohen et al., 1993; Brose 

et al., 2006), generando una relación positiva entre el tamaño corporal y la posición 

trófica (Layman et al., 2005) que ha sido observada frecuentemente (Rooney et al., 

2008; Arim et al., 2010). Sin embargo, existen resultados empíricos que muestran tanto 

relaciones negativas (Burness et al., 2001), como relaciones que cambian en distintos 

sistemas (e.g. truchas en lagos templados, Vander Zanden et al., 2000), relaciones ―en 

joroba‖ (e.g. peces cíclidos del Lago Malawi, al sur de África, Genner et al., 2003) o 

incluso ninguna relación (e.g. comunidad de peces del Río Cinaruco, en Venezuela, 

Layman et al., 2005). Por lo tanto, la evidencia empírica que pone a prueba las hipótesis 

―GLH‖ y ―HLE‖ indica que no existe un patrón claro, apoyando una, otra o ninguna de 

las hipótesis propuestas (Arim et al., 2007a). 

Recientemente, Arim et al. (2007a) unificaron y formalizaron matemáticamente ambas 

hipótesis (―HLE‖ y ―GLH‖), considerando aspectos de la Teoría Metabólica Ecológica 

(Brown et al., 2004). Además, proponen una conexión teórica entre la temperatura 

ambiente y el largo de las tramas tróficas. Este nuevo modelo describe la conexión entre 

la posición trófica y el tamaño corporal de los organismos y podría explicar la amplia 

gama de patrones hallados empíricamente acerca de esa relación (Fig. 1, Arim et al., 

2007a). La ―posición trófica‖ es un término que incluye mayor complejidad que el 

―nivel trófico‖, ya que no asume una estructuración discreta de las tramas (i.e. 

carnívoros, herbívoros, etc.), sino que se trata de una variable continua que incluye la 

omnivoría. Basados en la evidencia empírica y en las teorías anteriormente 
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mencionadas, estos autores señalan que la posición trófica de los organismos más 

pequeños estaría limitada morfológicamente por la incapacidad de consumir presas de 

mayor tamaño. La posición trófica de los organismos de mayor tamaño estaría, por otro 

lado, limitada energéticamente debido al aumento de la demanda energética con el 

tamaño corporal y a la disminución de la energía disponible para posiciones tróficas 

superiores de la red. De esta forma, para una comunidad aislada y con todos los tamaños 

corporales representados, debería esperarse un patrón ―en joroba‖ de las posiciones 

tróficas en relación al tamaño corporal. Esto ocurriría siempre que el conjunto de 

especies presentara un amplio rango de atributos tróficos, que pudiera acceder a la 

comunidad local y que no existieran procesos ecológicos que compensaran esa 

limitación energética. En el caso de que estos procesos compensatorios actuaran, 

podrían originarse asociaciones positivas entre el tamaño corporal y la posición trófica. 

Como procesos subsidiaros se proponen: 1. integración de distintos canales de energía 

dentro de una trama (e.g. consumo de presas con distintos roles tróficos por parte del 

mismo depredador), 2. acoplamiento de tramas que ocurren en distintos hábitats del 

sistema por la movilidad del depredador, y 3. inmigración de presas a niveles tróficos 

intermedios (e.g. llegada de peces bentívoros que puedan ser presas de piscívoros). La 

existencia de algunos de estos procesos fue demostrada en peces de charcos temporales, 

donde Arim et al. (2010) encontraron una relación positiva entre el tamaño corporal, la 

posición trófica y el acceso a las distintas fuentes de energía. 

Figura 1. Modelo simplificado 

que explica el rango de 
posiciones tróficas que pueden 

ocupar los organismos en 

relación al tamaño corporal. A- 

En un sistema aislado puede 
originarse un patrón en joroba. 

B- Una relación positiva puede 

originarse por: 1. un sesgo en la 
representatividad de tamaños 

corporales de la comunidad, ó 2. 

por la existencia de procesos 

ecológicos subsidiaros que 
aumenten la energía para niveles 

tróficos superiores. Modificado 

de Arim et al. (2007a). 
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Por otra parte, los mismos autores predicen una relación inversa entre la temperatura 

ambiente y el largo máximo de las tramas tróficas, proponiendo un mecanismo 

potencial que explicaría esta relación (Fig. 2). Un incremento en la temperatura 

ambiente resulta en un aumento en la demanda metabólica (Gillooly et al., 2001; Brown 

et al., 2004), lo que requiere un mayor consumo energético por parte de los organismos. 

Este proceso reduce la energía disponible para los depredadores tope (de mayor tamaño 

y por tanto energéticamente limitados), y conduce a una reducción del largo máximo 

posible de las tramas tróficas (Arim et al., 2007a). El largo máximo de una trama se 

entiende como el número de transferencias de energía desde la base hasta el tope de la 

misma (Jennings & Warr, 2003). En este contexto, podría esperarse que existieran 

patrones latitudinales de variación en el largo de las tramas relacionados con los 

cambios en la temperatura ambiente (Savage et al., 2004). En base al modelo propuesto, 

es de esperar que en un sistema abierto exista una relación positiva entre el tamaño 

corporal de los organismos, el número de presas que consumen (lo que en teoría 

aumentaría el número de fuentes energéticas a las que acceden), y la posición trófica, así 

como una relación negativa entre el largo máximo de las tramas tróficas y la 

temperatura ambiente. 

     

Figura 2. Predicción del efecto de la 

temperatura ambiente sobre la posición 
trófica de los organismos: al aumentar la 

temperatura disminuye la posición trófica 

de los depredadores superiores, por lo 
tanto se reduce el largo máximo de las 

tramas tróficas. Tomado de Arim et al. 

(2007a). 

 

 

Evidencia empírica en ecosistemas acuáticos 

Los patrones e hipótesis mencionados han sido ampliamente analizados en los 

ecosistemas acuáticos. En las comunidades ícticas se han encontrado diversas relaciones 

entre el tamaño corporal y la posición trófica de los peces (Vander Zanden et al., 2000; 

Genner et al., 2003; Layman et al., 2005) y aún no está claro bajo qué condiciones se 

espera una u otra relación. A su vez, generalmente los peces de mayor tamaño pueden 

consumir una mayor diversidad de presas (Cohen et al., 1993; Cohen et al., 2003), tanto 
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por una menor limitación morfológica como por el mayor rango del territorio en el que 

se pueden desplazar (Kramer & Chapman, 1999; Brown et al. 2004; McCann et al., 

2005). Esta mayor movilidad favorecería el encuentro con distintas presas, y 

potencialmente, con canales alternativos de energía (McCann et al., 2005; Rooney et 

al., 2006). Esto ha sido demostrado empíricamente (Duffy et al., 2007) y formalizado 

en la ―hipótesis de dieta balanceada‖ (DeMott, 1998), que sostiene que el aumento de la 

riqueza de presas permite acceder a una mayor variedad de nutrientes, favoreciendo el 

crecimiento y la biomasa de los organismos. Estos procesos asegurarían la persistencia 

de peces depredadores en posiciones tróficas altas (Arim et al., 2007a), con 

implicancias en la estabilidad de los ecosistemas (McCann et al., 2005; Rooney et al., 

2006). 

Si bien se ha avanzado en los mecanismos que podrían dar cuenta del largo de las 

tramas tróficas, se sigue debatiendo cuáles de éstos son los principales determinantes en 

la naturaleza (Post et al., 2000; Post, 2002; Fukami & Morin, 2003; Arim et al., 2007a; 

b). A gran escala, en arroyos y lagos se ha evidenciado cierto aumento del largo de las 

tramas con la latitud (Vander Zanden & Fetzer, 2007). Esta relación es contraria a la 

esperada según la ―HLE‖ ya que en teoría, los sistemas subtropicales son más 

productivos que los templados debido a que poseen una mayor temperatura media anual 

(Robinson, 1966). Sin embargo, también hay base teórica para una relación inversa 

entre la temperatura ambiente y el largo máximo de las tramas (Arim et al., 2007a). Una 

mayor temperatura ambiente tendría un efecto desestabilizador de los depredadores de 

niveles tróficos superiores (Arim et al., 2007a). Este mecanismo es consistente con 

reportes de acortamiento de las tramas tróficas al aumentar la temperatura (Beisner et 

al., 1997; Petchey et al., 1999), aunque se han encontrado excepciones en arroyos de 

características limnológicas iguales pero de distinta temperatura (aguas termales) en 

Islandia (Woodward et al., 2010). El efecto de la temperatura ambiente en sistemas 

naturales podría evidenciarse en sistemas de características similares (es decir, 

eliminando otros factores distorsionantes) bajo diferentes escenarios climáticos y por 

tanto con diferente temperatura ambiente. 

Resumiendo, los procesos presentados indican la existencia potencial de una interacción 

entre el tamaño corporal de los peces, la temperatura del ambiente, la diversidad de 

presas a la que tienen acceso y el rango de posiciones tróficas que pueden ocupar 

(MacCan et al., 2005; Rooney et al., 2006; Arim et al., 2007a). 
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Rol de los peces y cambio climático 

En el contexto actual de cambio climático, se predice que la temperatura promedio de la 

superficie de la tierra podría aumentar entre 3 °C y 5 °C durante el próximo siglo 

(IPCC, 2001; 2007; Woodward et al., 2010). Frente a este aumento de la temperatura es 

esperable que ocurran cambios en las propiedades y en el funcionamiento de los 

ecosistemas. En particular la estructura de las comunidades ícticas se vería afectada al 

ser los peces organismos ectotermos con metabolismos directamente asociados con la 

temperatura del ambiente (Rombough, 1997; Clarke & Jhonston, 1999; Hugueny et al., 

2010). Por lo tanto, el aumento de la temperatura puede alterar el metabolismo de los 

peces y los procesos fisiológicos relacionados (Green & Fisher, 2004) como las tasas de 

digestión, crecimiento, reproducción y consecuentemente también las interacciones 

bióticas y la distribución geográfica de las especies (Jepessen et al., 2010). Además de 

las variaciones climáticas, los procesos de cambio global implican reducción de la 

biodiversidad, fragmentación y pérdida de hábitats. En este contexto es fundamental 

identificar modelos de estudio que permitan analizar procesos puntuales 

independientemente de los otros procesos en curso. Específicamente, es necesario 

aumentar el conocimiento sobre las posibles consecuencias del aumento de la 

temperatura ambiente, identificando las distintas susceptibilidades a nivel de 

organismos, comunidades y ecosistemas. Los posibles efectos del aumento de la 

temperatura podrían evaluarse y evidenciarse al comparar ecosistemas de características 

similares pero bajo diferentes escenarios climáticos actuales en términos de temperatura 

ambiente. Este tipo de estudios, que sustituyen el tiempo en el cual deberían darse los 

cambios climáticos por el espacio, han representado importantes herramientas en 

ecología (e.g. Jeppesen et al., 2003; Gyllström et al., 2005; Meerhoff et al., 2007; 

Teixeira de Mello et al., 2009). Estos abordajes son fundamentales si se considera que 

el tiempo necesario para detectar cambios escapa a la escala de investigación. 

Contexto de esta Tesis y antecedentes 

Esta tesis se enmarca en el proyecto internacional ―Estudio comparativo de la estructura 

biológica de arroyos de planicie en Uruguay y Dinamarca‖ (financiado por la Agencia 

Danesa de Investigación y llevado adelante por el National Environmental Research 

Institute- Universidad de Aarhus, Dinamarca, en cooperación con la Facultad de 
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Ciencias- UdelaR). Por lo tanto, los datos de esta tesis fueron generados a partir del 

trabajo conjunto de investigadores de ambos países. 

Estos países son utilizados como representantes de una región climática en particular: 

mientras que Uruguay se encuentra en la región subtropical de Sudamérica, Dinamarca 

se encuentra en la región templada de Europa. A su vez, estos países fueron elegidos 

debido a que comparten características similares en cuanto a su geología, altitud, usos 

principales del suelo, etc. La similitud en estos aspectos y en varias características 

climáticas (estacionalidad, precipitación, etc. Tabla 1) y a su vez las grandes diferencias 

en la temperatura ambiente media anual de ambos países, los hace interesantes modelos 

de estudio para analizar posibles efectos de la temperatura en la estructura trófica y 

potencialmente en el funcionamiento de los ecosistemas. A pesar que pueden existir 

otros factores interactuando (e.g. biogeográficos), el hecho de que el mismo equipo de 

investigación estudiara los ecosistemas de una y otra región climática, siguiendo 

protocolos estrictos de trabajo, originó un amplio set de datos sumamente confiables 

para la búsqueda de patrones generales a gran escala. 

Tabla 1. Características relevantes en cuanto al clima, elevación y actividad forestal de la 

región subtropical (Uruguay) y templada (Dinamarca). 

Características Uruguay (30°-35° S) Dinamarca (55°-57° N) 

Altura máxima 514 m 173 m 

Clima Sub-tropical Templado 

Estacionalidad 4 estaciones 4 estaciones 

Precipitación media anual 1300 mm 700 mm 

Temperatura media invierno 12 ºC 0,5 ºC 

Temperatura media verano 23,1 ºC 17 ºC 

Área forestal 5% del territorio 10% del territorio 

 

En este sentido, en estudios comparativos recientes en lagos someros de Dinamarca y 

Uruguay, se ha mostrado que ante igualdad de variables ambientales y morfométricas, la 

estructura de las principales comunidades de lagos poco profundos, particularmente en 

la zona litoral, varía sustancialmente con el clima (Meerhoff et al., 2007). Las 

comunidades de peces, en particular, se caracterizan por tener menor diversidad, 

densidad, mayor abundancia relativa de potenciales piscívoros y mayor tamaño corporal 

en lagos templados que en lagos subtropicales similares (Meerhoff et al., 2007; Teixeira 

de Mello et al., 2009). A su vez, Meerhoff et al. (2007) determinaron que la diversidad 
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de presas potenciales para los peces (cladóceros y macroinvertebrados) es mayor en 

sistemas templados (donde los peces son más grandes) que en sistemas subtropicales, en 

línea con los resultados de mesocosmos mencionados anteriormente (Duffy et al., 

2007). Dichos autores también sugirieron que las tramas tróficas litorales serían más 

truncas en los sistemas subtropicales que en los templados (Meerhoff et al., 2007). 
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Objetivos e hipótesis 

Objetivo general  

Comparar la estructura trófica de comunidades de peces de arroyos con nulo o bajo 

impacto antrópico, pertenecientes a distintos escenarios climáticos (subtropical-Uruguay 

y templado-Dinamarca) y analizar la potencial relación entre la temperatura ambiente y 

los patrones observados.  

Para ello, se propusieron dos grandes objetivos específicos: 

1-Comparar los principales aspectos alimentarios (recursos utilizados y grupos tróficos) 

de las comunidades de peces de arroyos subtropicales y templados.  

1.1-Evaluar la contribución de los principales ítems alimentarios a cada especie y 

comunidades íctica. 

1.2-Evaluar la importancia de los grupos tróficos en cada comunidad, 

considerando la biomasa, abundancia y riqueza de especies por grupo 

trófico. 

2-Comparar la relación entre el tamaño corporal y la posición trófica (estimada a partir 

de contenido estomacal e isótopos estables) de los peces de arroyos subtropicales y 

templados. 

2.1-Evaluar esta relación a distintos niveles de organización de los peces 

(individual, por grupos de tamaño y por especie). 

2.2-Determinar el largo de las tramas tróficas en los arroyos. 

2.3-Determinar la estructuración de los peces (abundancia, biomasa y riqueza de 

especies) por nivel trófico. 

Hipótesis 1: 

La temperatura ambiente afecta el metabolismo de los ectotermos y por tanto su 

demanda por recursos. En condiciones de mayor temperatura, los peces tendrán 

mayores demandas metabólicas por lo que deben hacer uso de recursos más abundantes 

que generalmente se encuentran en posiciones bajas de la red trófica, por ejemplo, 
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productores primarios. A su vez, la mayor utilización de recursos vegetales favorecerá 

la presencia de más grupos tróficos. 

Predicciones: 

1.1-La dieta de las comunidades de peces de la región subtropical estará constituida por 

una mayor proporción de material vegetal. 

1.2-Las comunidades de peces de la región subtropical estarán constituidas por un 

mayor número de grupos tróficos. 

1.3-Las comunidades de peces de la región subtropical presentarán una mayor 

proporción de peces omnívoros. 

Hipótesis 2: 

Al aumentar el tamaño corporal de los peces disminuyen las limitaciones morfológicas 

al consumo de presas y aumenta la posición trófica que pueden alcanzar. A su vez, al 

aumentar el tamaño corporal también aumenta la demanda metabólica, mientras que con 

el aumento de la posición trófica disminuye la energía disponible. De esta forma, los 

peces de mayor tamaño estarán limitados energéticamente. En este contexto y en un 

sistema sin acceso a nuevos recursos (cerrado), podría originarse una relación ―en 

joroba‖ entre el tamaño corporal y la posición trófica. Sin embargo, la existencia de 

procesos subsidiaros por parte de peces en posiciones tróficas superiores, permitiría la 

existencia de una relación positiva entre la posición trófica y el tamaño corporal. A su 

vez, esta relación positiva es afectada por la temperatura ambiente. Bajo mayor 

temperatura, los individuos consumirán recursos de niveles tróficos más bajos, lo que 

conducirá a que la relación entre posición trófica y tamaño corporal en la región más 

cálida contenga posiciones tróficas más bajas que dicha relación en la región templada.  

Predicciones: 

2.1- Existirá una relación positiva significativa entre el tamaño corporal de los peces y 

su posición trófica, independientemente de la región climática. 
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2.2-Dicha relación positiva entre el tamaño corporal y la posición trófica será particular 

de cada región climática, adquiriendo menores valores de posición trófica en los 

ecosistemas subtropicales. 

2.3- Existirá una relación positiva significativa entre el tamaño corporal de los peces y 

la riqueza de presas consumidas, independientemente de la región climática. 

2.4-El largo de las tramas tróficas será mayor en sistemas templados que en sistemas 

subtropicales de similares características. 
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Metodología y área de estudio 

Área de estudio 

Se seleccionaron siete arroyos de la región subtropical (Uruguay) y siete de la región 

templada (Dinamarca) (Fig. 3), que fueran similares en la mayoría de sus características 

limnológicas (Tabla 2). Los arroyos de Uruguay (Sauce, California, Tacuarembó, 

Carpintería, Sopas, Cañada del Paso y Cañada Honda) pertenecen al Departamento de 

Tacuarembó (norte de Uruguay, 31.4
o
S, 55.5

o
O) y prácticamente no están afectados por 

actividades antrópicas. Los arroyos de Dinamarca (Borre, Lindenborg, Aakaer, Karstoft, 

Lyngbygaards, Gryde, Gudenaa) se ubican en la zona de Jylland (Dinamarca central, 

55.8
o
N, 9

o
E) y se caracterizan por estar sometidos a muy bajo impacto humano (en la 

mayor parte de su cuenca de drenaje) en la actualidad. Los muestreos en cada país se 

realizaron a mediados del verano de cada región climática (Uruguay: Febrero, 2007 y 

Dinamarca: Julio, 2007). En cada arroyo se seleccionó una sección de 100 m para 

realizar la caracterización de las principales variables ambientales y de las comunidades 

biológicas presentes. 

Región subtropical 

(Uruguay)

Región templada 

(Dinamarca)

 
 

Figura 3. Área de estudio: región subtropical (Uruguay) y templada (Dinamarca). 

Variables ambientales 

Las variables físico-químicas del agua (e.g. temperatura, pH, % de oxígeno disuelto) se 

registraron in situ con sensores de campo y se tomaron muestras de agua para el análisis 

de los principales nutrientes. La medición de las variables físico-químicas y la toma de 

las muestras de agua se realizó aguas arriba, en el sector medio y aguas abajo de la 

sección del arroyo,. En el laboratorio se determinaron los nutrientes principales (fósforo 

y nitrógeno total y nitrato) según Valderrama (1981) y Søndergaard et al. (1992). Para 

caracterizar los arroyos se utilizó el método NOVANA (―National Monitoring and 

Assessment Programme for the Aquatic and Terrestrial Environment‖, Svendsen & 
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Norup, 2005). Este método consiste en un muestreo físico (ancho, profundidad y tipo de 

sedimentos) y biológico (cobertura de macrófitas, biomasa de perifiton y 

macroinvertebrados) a lo largo de secciones de 100 m de largo, realizando transectas 

transversales cada 10 m. La vegetación acuática se registró sobre esas transectas en 

cuadrantes consecutivos de 25 cm, registrando cobertura de macrófitas (%), 

composición y altura de las plantas. La biomasa de perifiton (estimada como mg 

Clorofila-a cm
-2

) sobre sustratos (e.g. roca, macrófitas) y muestras de 

macroinvertebrados bentónicos se colectaron en cinco cuadrantes ubicados al azar por 

transecta, usando un muestreador Surber de 10x10 cm y malla: 0,214 mm para los 

invertebrados. 

Muestreo de la comunidad de peces 

En cada arroyo se seleccionó un tramo de 100 m que fue cerrado con dos redes de 3 mm 

de poro, colocadas transversalmente al eje del arroyo. Posteriormente se realizó una 

pasada continua de pesca eléctrica cubriendo toda el área seleccionada mientras que los 

peces eran colectados con dos calderines de pesca (malla: 0,5 mm). Los peces 

colectados fueron contados e identificados a nivel de especie (siempre que fuera 

posible), medidos (largo estándar y total, cm) y pesados (peso total por especie, g). Al 

terminar este procedimiento se realizó una segunda pasada de pesca eléctrica y los peces 

colectados se procesaron de la misma manera que en la pesca anterior. Este 

procedimiento se repitió hasta que el número de peces en una pasada fuera menor a la 

mitad de los peces que había salido en la anterior corrida de pesca (Svendsen & Norup, 

2005). Todos los peces obtenidos fueron sacrificados con una solución de 2-fenoxi 

etanol (1 ml L
-1

). Luego de tener a todos los individuos separados por especies, se los 

separó en clases de talla y se tomó una submuestra de al menos cinco individuos por 

especie (uno al azar por cada rango de talla encontrada). Estos individuos fueron 

eviscerados y sus tractos digestivos preservados en alcohol (95%) hasta su posterior 

análisis en el laboratorio. De los mismos individuos se tomó una muestra de músculo 

dorsal para el análisis de contenido en isótopos estables de carbono y nitrógeno 

(Kristensen, 2009). 
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Tabla 2. Principales variables físico-químicas y profundidad media. Datos registrados durante 

la realización del estudio en los arroyos de cada país (DK: Dinamarca, UY: Uruguay). D.E.: 

desvío estándar, NT: nitrógeno total, PT: fósforo total, NO3: nitrato, O2 %: porcentaje de 
saturación de oxígeno, T: temperatura. Se incluye el volumen de agua muestreado en cada 

arroyo (Vol.), estimado a partir del ancho, largo y profundidad media (Prof. media) de la 

sección de cada arroyo en el que se trabajó. C. del Paso: Cañada del Paso, C. Honda: Cañada 
Honda. 

País Arroyo NT PT NO3 O2 pH T  
Prof. 

media 

Vol. 

  µg l-1 µg l-1 µg l-1 %  °C m m3 

DK Lindenborg  6125,0 62,5 5410,0 83 8,1 12,0 5,1 286,1 

DK Karstoft  3090,0 71,8 2010,0 101 7,4 16,2 5,0 436,5 

DK. Gryde  2233,3 80,0 1375,0 107 - - 5,8 283,2 

DK Borre  4800,0 78,5 3740,0 104 7,6 13,4 3,1 214,7 

DK Gudenaa 3000,0 22,0 2520,0 - 8,0 14,0 3,5 130,9 

DK Aakaer  5800,0 111,0 4400,0 97 7,8 14,2 5,8 329,0 

DK Lyngbygaards 1950,0 94,0 1660,0 85 8,0 13,9 1,8 158,7 

DK Media 3856,9 74,3 3016,4 96,2 7,8 13,9 4,3 262,7 

DK D. E.(±) 1576,8 25,8 1412,2 9,1 0,2 1,2 1,5 104,9 

UY Tac. Chico 191,5 46,4 15,6 96 7,8 25,1 4,1 280,3 
UY California 175,6 65,3 34,4 75 7,8 26,9 7,0 608,6 

UY Sopas 183,6 16,1 21,9 108 8,0 25,1 3,3 351,3 

UY Sauce 342,6 146,7 9,4 33 7,9 19,8 3,7 280,9 

UY. C. del Paso 215,4 40,7 3,1 97 8,7 26,1 5,2 225,5 

UY C. Honda 215,4 53,9 21,9 73 8,0 24,0 3,8 476,0 

UY. Carpintería 605,0 84,2 190,8 83 7,6 24,4 2,3 195,7 

UY Media 275,6 64,8 42,4 80,7 8,0 24,5 4,2 345,5 

UY D. E.(±) 155,9 41,8 66,2 24,6 0,3 2,3 1,5 148,1 

 

Hábitos alimentarios de comunidades de peces de arroyos subtropicales y 

templados: utilización de recursos y grupos tróficos 

Análisis de contenidos estomacales 

El análisis de los contenidos estomacales fue realizado de manera estandarizada por dos 

integrantes del equipo de investigación. Uno de los integrantes realizó el análisis de los 

peces de Dinamarca (Andersen, 2009) y el otro (autora de esta tesis) realizó el análisis 

de los contenidos estomacales de los peces de Uruguay. Para evitar diferencias entre 

investigadores en cuanto al proceso de identificación taxonómica y cuantificación de las 

presas, se realizó una etapa temprana de ―calibración‖ en la que se procesaron 

independientemente las mismas muestras y luego se compararon los resultados, así 

como una etapa de re-chequeo posterior. Esto permitió realizar un ajuste y 

estandarización de todo el procedimiento. 

En el laboratorio se analizó la totalidad del contenido estomacal o intestinal (para el 

caso de especies sin estómago), utilizando lupa binocular y/o microscopio. Se determinó 
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la composición taxonómica de los ítems presa al menor nivel taxonómico posible, 

recurriendo a las claves taxonómicas correspondientes según el caso. Se estimó la 

proporción de cada ítem en cada estómago utilizando una gradilla milimetrada y 

teniendo en cuenta la superficie ocupada por cada tipo de presa en relación al contenido 

total identificable del estómago (Hyslop, 1980; Esteves & Galetti, 1995). 

Análisis de datos 

Con el objetivo de evaluar si existían diferencias significativas entre las principales 

variables ambientales de cada país se realizaron test de Student entre las mismas, 

utilizando los datos medios de cada variable en los arroyos de cada país como réplicas. 

Las diferencias fueron consideradas significativas cuando P<0,05 y marginalmente 

significativas cuando 0,10 > P >0,05. 

Una vez que las dietas de todos los individuos estuvieron registradas, se calculó la 

proporción promedio en que cada ítem fue utilizado por cada especie (en cada arroyo). 

Posteriormente, la dieta promedio de cada especie fue ponderada de dos maneras: en 

función de su abundancia y de su biomasa relativa en cada arroyo. En el caso de Salmo 

trutta (especie dominante en los arroyos de Dinamarca), se realizó una ponderación 

especial considerando que esta especie sufre cambios ontogénicos marcados en su dieta. 

Para ello se identificó el tamaño en el que se daba el cambio, para así poder realizar las 

dos ponderaciones (en función de la abundancia y biomasa de cada grupo de tamaño). 

Este ajuste evitó sobreestimar la importancia de algunos ítems consumidos solo por 

algunas clases de tamaño. Una vez realizado este procedimiento para cada una de las 

especies, se sumaron las contribuciones ponderadas de cada ítem. Posteriormente los 

ítems se agruparon en presas taxonómicamente más generales (e.g. especies de insectos 

acuáticos se agrupan en "invertebrados acuáticos") con lo que se obtuvo la dieta general 

de la comunidad de cada arroyo. Por último, se estimó la dieta de una "comunidad de 

peces promedio" para cada región climática. Para ello se promediaron los porcentajes de 

contribución de cada grupo de presa (e.g. invertebrados acuáticos, perifiton) de los 

arroyos de cada región climática. Esta última estimación permite tener una visión global 

de la dieta de las comunidades en cada región climática. 
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Clasificación de las especies en grupos tróficos 

Para clasificar a las especies en grupos tróficos se modificó la categorización realizada 

por Teixeira de Mello et al. (2009) para peces de lagos someros subtropicales y 

templados. De esta manera, se construyó un protocolo novedoso que permite realizar 

una categorización semi-cuantitativa, en la que se considera no solo el tipo de presas 

consumidas, sino también la contribución que cada tipo de presa hace a la dieta de los 

individuos (Tabla 3). Con este enfoque se pretendió que mediante una serie de 

procedimientos rigurosos y estandarizados, la categorización se realizara de la forma 

más objetiva posible y de la misma manera para todos los peces y ecosistemas de 

estudio. Con este sistema, primero se realizó una clasificación a nivel individual y luego 

se procedió a realizar la clasificación de cada especie por arroyo. Por ejemplo, para que 

un individuo fuera clasificado como ―omnívoro‖ debió tener en su contenido estomacal 

al menos 10% de material vegetal y 10% de material animal. A su vez, para que una 

especie de un arroyo fuera clasificada como ―omnívora‖, al menos el 60% de sus 

individuos en ese arroyo debían ser omnívoros. Dentro del grupo omnívoro, 

diferenciamos tres grados de omnivoría, en función de si se encontró similar cantidad de 

material animal y vegetal, o de si había más de uno que de otro ítem en los contenidos 

estomacales. Este sistema fue aplicado para clasificar las especies en cualquier grupo 

trófico menos en el de los ―benti-piscívoros‖, ya que bastaba con que un solo individuo 

del la submuestra tuviera un pez (o resto de pez) en su estómago para que la especie 

fuera clasificada como benti-piscívora. Esta excepción asume que la ingesta accidental 

de peces es improbable, pero no así la de otros ítems como invertebrados o perifiton, 

que pueden ocurrir en la dieta por ingesta accidental o como presas secundarias (Tabla 

3). Una vez realizada la clasificación de los individuos, y posteriormente de las especies 

por sistema, se realizó una clasificación de las especies en grupos tróficos potenciales, 

incluyendo en forma resumida la plasticidad alimenticia de la especie en los distintos 

sistemas. Por último, se realizó la clasificación trófica general de cada especie, que 

considera la alimentación principal de la especie en los arroyos. En esta última 

clasificación y para el caso de las especies que en algunos sistemas fueron clasificadas 

como omnívoras y en otros como bentívoras, se tuvo en cuenta el grupo trófico 

predominante (i.e. que se encontrara presente en más de la mitad de los arroyos). 

Luego de tener cada especie clasificada en un grupo trófico se calculó la contribución 

relativa de cada grupo en cada arroyo. Para dicho cálculo se tuvo en cuenta la 
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abundancia y biomasa de las especies que pertenecieran a cada grupo así cómo el 

número de especies por grupo. De esta manera se obtuvo la abundancia, biomasa y 

número de especies de cada grupo trófico relativo al total de la comunidad de cada 

arroyo. Asimismo, se realizó un promedio de la contribución de cada grupo trófico al 

total de la comunidad por región climática (considerando todos los arroyos de cada 

país). De esta manera, se obtuvo la contribución de cada grupo trófico en una 

―comunidad promedio‖ de cada región climática (considerando por separado cada uno 

de los atributos de la comunidad: abundancia, biomasa y número de especies por 

grupo). La existencia de diferencias significativas en cuanto a la proporción de material 

vegetal (i.e. suma de perifiton, macrófitas y semillas) en la dieta, en cuanto a la 

importancia relativa del grupo omnívoro y al número de grupos tróficos entre regiones 

climáticas, fue analizada mediante pruebas de Mann-Whitney (M-W), asumiendo que 

las diferencias fueron significativas cuando P <0,05. 
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Relación del tamaño corporal y de la temperatura ambiente con la estructura de 

las tramas tróficas 

Obtención de muestras para isótopos estables 

Durante el muestreo se tomaron muestras para realizar análisis isótopicos, ya que de los 

mismos se obtiene la información necesaria para estimar las posiciones tróficas de los 

peces. Por un lado se tomaron muestras para el análisis isotópico de las potenciales 

presas de los peces (i.e. macrófitas, perifiton, invertebrados, detrito). Estas muestras se 

obtuvieron de los distintos hábitats presentes en los arroyos, y se las separó con la 

mayor resolución taxonómica posible (e.g. se colectaron y conservaron 

taxonómicamente por separado invertebrados presentes en macrófitas y presentes en 

sedimento), (Kristensen, 2009). Por otra parte, se extrajo una porción del músculo 

dorsal de la misma submuestra de peces utilizada para el análisis del contenido 

estomacal. Posteriormente, tanto las muestras de músculo, como las muestras de las 

presas potenciales fueron guardadas en frío (0 °C) hasta su análisis de laboratorio, 

donde se prepararon para el análisis de isótopos de carbono y nitrógeno en los 

laboratorios de la Universidad de Davis (USA). En esta etapa, el arroyo Carpintería fue 

descartado de los análisis, ya que no fue posible localizar consumidores primarios, 

necesarios para estimar la línea de base (nitrógeno basal del sistema) sobre la cual se 

calcula la posición trófica de los peces. 

Cálculo de las posiciones tróficas 

La posición trófica de los individuos se estimó de dos maneras: 1-utilizando 

información del contenido estomacal de cada pez y de las posiciones tróficas de las 

presas presentes en los contenidos estomacales (en adelante, PT est.). Las posiciones 

tróficas de las presas fueron previamente estimadas por Kristensen (2009), a partir de la 

información de isótopos estables obtenida de las muestras., 2-utilizando la información 

isotópica obtenida directamente del músculo de cada pez y de los consumidores 

primarios de cada arroyo (en adelante, PT músc.).  

La PT est. se calculó de la siguiente manera (Winemiller, 1990):  

PT est.= Ʃ (Vi. PTi) +1, 
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donde ―PT est.‖ es la posición trófica individual estimada a partir del estómago del pez, 

―Vi‖ es el volumen relativo de la presa i en el estómago del pez y ―PTi‖ es la posición 

trófica estimada de la presa i (datos obtenidos por Kristensen, 2009). La PT músc. 

(datos obtenidos por Kristensen, 2009) se calculó de la siguiente manera: 

PT músc= [ ( 15 N del músc. - 15N de la línea de base)/3,4] + 2, 

siendo ―15 N del músc.‖ el dato isotópico obtenido del músculo del pez y ―15N de la 

línea de base‖ el dato obtenido de la línea de base de cada arroyo (promedio de los 

isótopos de nitrógeno obtenidos de los consumidores primarios: invertebrados 

herbívoros, filtradores y raspadores). De esta manera se contó con dos estimaciones 

alternativas de la posición trófica individual de cada pez analizado. 

Una vez obtenidas las posiciones tróficas individuales se calcularon los pesos frescos 

medios (g) y posiciones tróficas medias por grupos de tamaño y por especie. El peso 

fresco de los peces fue la medida de tamaño corporal utilizada. La agrupación por 

tamaños se realizó tomando cinco individuos de tamaños consecutivos, sin discriminar 

por especies y se promediaron sus PT (est. y músc. por separado) y sus pesos. Por 

último, se calculó una PT media y un peso medio por especie y arroyo. Por lo tanto, se 

obtuvieron dos estimaciones de posición trófica (PT est. y PT músc.) a distintos niveles 

de organización: a nivel de individuos, de grupos de tamaño y de especies. A su vez, 

estas estimaciones fueron realizadas para cada arroyo y para cada región climática. En 

este último caso se utilizaron las PT y los pesos individuales de los peces de los 

sistemas de cada región climática como si formaran parte de un único gran sistema. Los 

pesos y las PT medias por grupos de tamaño y por especie fueron recalculadas a este 

nivel. Este procedimiento se realizó juntando los datos de todos los arroyos de cada 

región climática y reordenando los peces por grupos de tamaños (también de a cinco 

individuos de tamaños consecutivos). Luego de reordenar los individuos se calculó el 

peso medio y las PT medias de cada grupo. Lo mismo se realizó para el cálculo por 

especie: se reordenó a los individuos por especie y se calculó el peso y las PT medias 

por especie. 
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Relación tamaño corporal-posición trófica-riqueza de presas 

Con las dos estimaciones de PT (est. y músc.) y con los datos de tamaño corporal 

previamente transformados (log10 del peso fresco), para que se cumplieran los supuestos 

de homogeneidad de varianza y normalidad, se realizaron regresiones para cada arroyo 

y para cada región climática. De esta manera, se analizó la relación entre el tamaño 

corporal individual y la posición trófica individual, entre el tamaño corporal medio y la 

posición trófica media por grupos de tamaño y entre el tamaño medio y la posición 

trófica media por especie. Este procedimiento se realizó con el objetivo de visualizar si 

las tendencias generales se mantienen independientemente de la organización de los 

datos. Adicionalmente, para cada grupo de tamaño se calculó el promedio de la riqueza 

de presas consumidas, considerada como el número de taxas encontrados por estómago 

y se analizó mediante regresiones la relación entre estas dos últimas variables. 

 En Dinamarca, y para el análisis a nivel de cada ecosistema con los datos agrupados 

por tamaño, se eliminaron algunos arroyos (Lindenborg, Aakaer y Borre) debido a que 

presentaron datos insuficientes como para realizar el análisis (i.e. n≤ 5). Para el caso de 

la exploración a nivel de especies, ningún ecosistema de la región templada pudo ser 

analizado individualmente ya que tenían un número de especies muy bajo (n≤ 9). Todas 

las regresiones fueron evaluadas mediante pruebas ANOVA entre el tamaño corporal y 

la posición trófica o la riqueza de presas. Los análisis fueron considerados 

estadísticamente significativos para un valor de P <0,05 y marginalmente significativos 

cuando 0,10 > P >0,05. 

Largo máximo y medio de las tramas tróficas de cada región climática 

Los largos de las tramas tróficas fueron estimados a partir de las PT músc., ya que con 

esta estimación se obtuvo un número mayor de datos y además porque se consideró que 

acarrea menos errores que la PT est. Esta consideración se basa en que la PT est. se 

obtiene de datos de contenidos estomacales, donde generalmente las presas se 

encuentran en estado avanzado de digestión, lo que hace muy difícil identificarlas a 

nivel de especie y asignarles su PT correspondiente. Por este motivo, en este 

procedimiento pueden ocurrir errores que no ocurren con la PT músc.  
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Se calcularon los largos máximos y medios de las tramas tróficas de cada arroyo y de 

cada región climática. El largo máximo (promedio) de las tramas tróficas de cada región 

se estimó promediando las posiciones tróficas máximas individuales encontradas en los 

arroyos de cada región climática. El largo medio de las tramas tróficas por arroyo fue 

calculado de tres formas: 1-largo medio en base al promedio de las PT (músc.) medias 

de las especies, 2-largo medio en base a las PT (músc.) medias de las especies 

ponderadas por su abundancia relativa en cada arroyo y 3-largo medio en base a las PT 

(músc.) medias de las especies ponderadas por su biomasa relativa en cada arroyo. La 

existencia de diferencias significativas entre los largos (máximos y medios) de las 

tramas tróficas estimados para cada región climática fue analizada mediante pruebas de 

t de Student, asumiendo que las diferencias fueron significativas cuando P<0,05. 

Distribución de la abundancia, biomasa y especies por nivel trófico 

En función de las PT medias, las especies fueron asignadas a un nivel trófico 

determinado (1, 2, 3, etc.) por arroyo. De esta manera las especies que tuvieran PT 

medias entre 1 y 1,9 fueron asignadas al nivel 1, especies cuyas PT medias se 

encontraran entre 2,0 y 2,9 fueron asignadas a la PT 2 y así sucesivamente. 

Posteriormente, las abundancias de cada especie fueron sumadas por nivel trófico, de 

forma tal de obtener la abundancia total por nivel trófico en cada arroyo. Con el objetivo 

de obtener datos comparables entre arroyos y regiones climáticas, estos datos fueron 

estandarizados en función del volumen de agua muestreado en cada ecosistema. El 

mismo procedimiento fue realizado con la biomasa y la riqueza de especies. Por último 

se realizó un promedio que tomó en cuenta la contribución de cada variable por nivel 

trófico (y por arroyo) para cada región climática. Para comparar si existían diferencias 

en la distribución de las variables entre los niveles tróficos de cada país se utilizaron 

pruebas de t de Student, asumiendo que las diferencias fueron significativas cuando P 

<0,05. 

Red trófica promedio de arroyos subtropicales y templados 

Considerando la información sobre: los recursos disponibles en el ambiente (detrito, 

perifiton, macrófitas, invertebrados y peces), la dieta (% de cada presa en la dieta de 

cada comunidad, ponderado por abundancia y por biomasa de los peces), los grupos 

tróficos de los peces (% de abundancia y biomasa de cada grupo) y posiciones tróficas 
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de los peces (PT músc.) en cada arroyo, se construyeron diagramas representativos de 

una red trófica ―promedio‖ para cada región climática. Es decir, se obtuvo un valor 

medio para cada variable incluída en el diagrama (n=7 para cada región). Estos 

esquemas representan las posiciones tróficas medias, la importancia relativa de cada 

grupo trófico y la importancia relativa de cada presa a cada grupo trófico. Además, se 

construyeron dos esquemas por región climática, uno representando la importancia de 

cada variable en función de la abundancia de las especies y el otro en función de la 

biomasa de cada especie. 
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Resultados 

Variables fisico-químicas 

De acuerdo a sus características físico-químicas, los arroyos de cada región se 

diferenciaron principalmente en la carga de nitrógeno (test de t; P < 0,05), que fue mayor 

en Dinamarca, y en la temperatura ambiente (test de t; P < 0,05), que fue en promedio 10 

°C mayor en la región subtropical (Tabla 2). Por otra parte, ni el fósforo, el O2 %, el 

pH, la profundidad media o el volumen de agua muestreado presentaron diferencias 

significativas entre ambas regiones (test de t; P > 0,05).  

Hábitos alimentarios de comunidades de peces de arroyos subtropicales y 

templados: utilización de recursos y grupos tróficos 

En cuanto a las principales comunidades biológicas que podrían ser consumidas por los 

peces, no se encontraron diferencias en la disponibilidad de macrófitas, el perifiton o el 

detrito. Sin embargo, se encontraron diferencias significativas en la disponibilidad de 

invertebrados, siendo superior en Dinamarca (Tabla 4). 

Tabla 4. Principales variables biológicas de los arroyos de cada país. Las diferencias fueron 

consideradas significativas cuando P < 0,05 (*) en el test de t de Student. D. E.: desvío 
estándar.  

País Arroyo Cobertura de 

macrófitas 
Perifiton Detrito 

Invertebrados 

* 

  % mg Clo-a.cm-2 % mg cm-2 

Dinamarca Lindenborg  45,6 8,0 4,0 8,1 

Dinamarca Karstoft  38,5 1,5 9,9 1,7 

Dinamarca Gryde  49,9 - 6,2 1,7 

Dinamarca Borre  0,0 2,5 12,5 3,1 

Dinamarca Gudenaa 69,2 6,7 0,3 3,9 

Dinamarca Aakaer  48,8 0,8 0,9 5,6 

Dinamarca Lyngbygaards 0,0 0,7 5,1 11,4 

Dinamarca Media 35,9 3,4 5,6 5,1 

Dinamarca D. E. (±) 24,4 2,9 4,5 3,3 

Uruguay Tacuarembó Chico 0,0 3,5 2,2 0,5 
Uruguay California 13,8 2,1 13,6 0,7 

Uruguay Sopas 5,3 2,6 4,0 4,7 

Uruguay Sauce 40,5 3,8 5,7 2,8 

Uruguay Cañada del Paso 70,4 5,6 0,0 0,4 

Uruguay Cañada Honda 58,8 4,8 1,7 1,9 

Uruguay Carpintería 0,5 0,6 3,5 2,3 

Uruguay Media 27,0 3,3 4,4 1,6 

Uruguay D. E. (±) 29,3 1,7 4,8 1,9 
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Dieta y grupos tróficos 

En Uruguay se registraron 49 especies de peces, encontrándose entre 15 (Cañada 

Honda) y 36 (Sauce) especies por arroyo. En este país se analizaron en total 542 

contenidos estomacales. En Dinamarca se registró un total de 15 especies, 

encontrándose entre tres (Lindenborg) y nueve (Karstoft) especies por arroyo, y se 

analizaron 355 contenidos estomacales. 

En ambas regiones, la dieta de las comunidades estuvo constituida principalmente por 

componentes acuáticos, en su mayoría invertebrados. En Uruguay éstos constituyeron 

entre 24 y 61% y entre un 30 y 75% de la dieta de cada comunidad, al considerar la 

abundancia y la biomasa de las especies de peces consumidoras, respectivamente (Fig. 

4). La mayoría de los invertebrados consumidos fueron insectos en estado larval, 

detectándose también crustáceos y microcrustáceos, gasterópodos, bivalvos y ácaros 

acuáticos. En Dinamarca, los invertebrados acuáticos constituyeron entre 88 y 99% y 

entre 72 y 94% de la dieta de las comunidades, al considerar la abundancia o la biomasa 

de los peces consumidores, respectivamente (Fig. 5).  

Como se esperaba, el material vegetal total consumido por los peces de Uruguay 

(promedio: 33 y 23%, en función de abundancia y biomasa de las especies que 

consumieron estos recursos, respectivamente) fue significativamente superior que el 

consumido en Dinamarca (M-W, P<0,05, para abundancia y biomasa de los peces). En 

Uruguay, luego de los invertebrados acuáticos, el perifiton (promedio: 26 y 19 % de la 

dieta, en función de abundancia o biomasa, respectivamente) y el detrito (promedio: 20 

y 15% de la dieta, en función de abundancia o biomasa, respectivamente) fueron los 

siguientes ítems más consumidos (Fig. 3). Sin embargo, en Dinamarca estos ítems no 

representaron recursos importantes para las comunidades de peces (promedio: menos de 

1%, ya sea al considerar abundancia o biomasa de las especies de peces consumidoras) 

(Fig. 5). 

En Uruguay, las presas de origen terrestre fueron consumidas por 11 especies (22% del 

total de las especies) y al menos por una especie en cada arroyo (Tabla 5). Sin embargo, 

éstas solo representaron una pequeña fracción de la dieta comunitaria (entre 1 y 4%, y 

entre 1 y 2%, teniendo en cuenta abundancia y biomasa de los peces, respectivamente 

(Fig. 4). En Dinamarca, las presas terrestres fueron consumidas por ocho de las 15 
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especies y en todos los arroyos ese recurso fue utilizado por al menos una especie 

(Tabla 6). La contribución de estas presas por arroyo fue de entre 0,4 y 11% y de entre 

3 y 27%, al considerar la abundancia y la biomasa de los peces que las consumieron, 

respectivamente (Fig. 5). 

.  
Figura 4. Contribución de los tipos presas a la comunidad de peces en los arroyos subtropicales, 

Uruguay. Los gráficos de barras describen la contribución en cada arroyo y los gráficos 
circulares los valores promedio para todos los arroyos. a- Proporciones consumidas en términos 

de abundancia de las especies consumidoras y b- Proporciones consumidas en términos de 

biomasa de las especies consumidoras en la comunidad. TAC: Arroyo Tacuarembó Chico, 

CAL: California, SOP: Sopas, SAU: Sauce, PAS: Paso, HON: Cañada Honda, CARP: 
Carpintería. 

 

El número de grupos tróficos varió significativamente entre países (M-W, P<0,05). 

Mientras que en Uruguay se describieron siete grupos tróficos generales (i.e. 

detritívoros, herbívoros-detritívoros, herbívoros, omnívoros, bentívoros, benti-

piscívoros y piscívoros), en Dinamarca sólo se describieron tres grupos tróficos 

generales (i.e. bentívoros, benti-piscívoros y piscívoros). A pesar de que algunas 

especies presentaron variación en sus hábitos alimentarios entre arroyos, nunca 

cambiaron drásticamente su estrategia alimenticia, conservando la clasificación general 

de su grupo trófico (Tablas 5 y 6). 
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En particular, la importancia relativa del grupo omnívoro en las comunidades ícticas 

varió significativamente entre países (M-W, P<0,05), siendo superior en Uruguay, 

donde este fue el grupo predominante en la mayoría de los arroyos. En este país y en 

términos de abundancia, la importancia del grupo omnívoro en cada comunidad varió 

entre 5 y 90%, siendo el grupo dominante en todos los arroyos menos en el Arroyo 

Sopas (Fig. 6a). En términos de biomasa, la importancia relativa de los omnívoros fue 

menor, variando entre 7 y 66% de la biomasa de cada comunidad. Sin embargo, fue el 

grupo dominante para los arroyos Tacuarembó Chico, Honda, Paso y Carpintería (Fig. 

6b). En cuanto al número de especies, entre 26 y 57% de las especies de cada arroyo 

fueron omnívoras. Este fue el grupo trófico dominante para todos los arroyos, excepto 

para Sopas y Carpintería (Fig. 6c). En las comunidades de Dinamarca, en contraste, el 

grupo omnívoro estuvo pobremente representado en términos de abundancia (entre 0 y 

25%), biomasa (entre 0 y 3%) y número de especies (entre 0 y 25%) de peces (Fig. 7). 

La presencia de detritívoros, herbívoros-detritívoros y herbívoros en las comunidades de 

peces de la región subtropical, y su ausencia en la región templada, fue otra diferencia 

en la estructura trófica de los peces de ambas regiones climáticas. En Uruguay, los 

 
Figura 5. Contribución de los tipos de presas a la comunidad de peces en los arroyos templados, 

Dinamarca. Los gráficos de barras describen la contribución en cada arroyo y los gráficos 

circulares los valores promedio para todos los arroyos. a- Proporciones consumidas en términos 
de abundancia de las especies consumidoras, b- proporciones consumidas en términos de la 

biomasa de las especies consumidoras. LIN: Lindenborg, KAR: Karstoft, GRY: Gryde, BOR: 

Borre, GUD: Gudenaa, AKE: Aakaer, LYN: Lyngbygaards. 



 

 

 

 

 

30 

detritívoros no constituyeron un grupo importante en cuanto a su contribución (en 

abundancia, biomasa o especies). Sin embargo, este grupo se encontró presente en todos 

los arroyos. Por otra parte, el material vegetal consumido por los herbívoros-detritívoros 

y herbívoros generalmente estuvo representado por algas filamentosas y no por plantas 

acuáticas (Tabla 5). En combinación, estos dos grupos representaron entre 13 y 63 % 

de los individuos, entre 5 y 52 % de la biomasa y entre 6 y 32 % de las especies en cada 

comunidad (Fig. 6). 

 
Figura 6. Contribución de grupos tróficos a la comunidad de peces en los arroyos subtropicales, 

Uruguay. Los gráficos de barras describen la contribución en cada arroyo y los gráficos 

circulares los valores para una comunidad promedio: grupos tróficos en términos de: a- 
abundancia, b- biomasa, c- riqueza de peces. TAC: Arroyo Tacuarembó Chico, CAL: California, 

SOP: Sopas, SAU: Sauce, PAS: Paso, HON: Cañada Honda, CARP: Carpintería. 
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En Uruguay, los peces bentívoros constituyeron entre 3 y 8% de los individuos, entre el 

1 y el 23 % de la biomasa y entre 3 y 8% de las especies de cada comunidad (Fig. 6). En 

Dinamarca, en cambio, la bentívoría fue la estrategia dominante en los ecosistemas, 

constituyendo entre 78 y 100% de los individuos, entre el 9 y el 100 % de la biomasa y 

entre 10 y 50 % de las especies de peces de cada arroyo (Fig. 7). 

Por último, en Uruguay los grupos benti-piscívoros y piscívoros representaron entre 0,3 

y 8% de los individuos, entre 8 y 53% de la biomasa y entre 6 y 24% de las especies de 

cada comunidad (Fig. 6). En Dinamarca, estos grupos fueron más importantes, 

representando en conjunto entre 1 y 22 % de la abundancia, entre 10 y 91 % de la 

biomasa y entre 11 y 50 % de las especies de peces (Fig. 7). 

 

 

 

 
Figura 7. Contribución de los grupos tróficos a la comunidad de peces en los arroyos templados, 

Dinamarca. Los gráficos de barras describen la contribución en cada arroyo y los gráficos 

circulares los valores para una comunidad promedio: grupos tróficos en términos de: a- 

abundancia, b- biomasa, c- riqueza de peces. LIN: Lindenborg, KAR: Karstoft, GRY: Gryde, 
BOR: Borre, GUD: Gudenaa, AKE: Aakaer, LYN: Lyngbygaards. 
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Tabla 5. Clasificación trófica de las especies de la región subtropical por arroyo, 

considerando la plasticidad de la dieta en todos los arroyos (grupo trófico potencial: G.T. Pot) 

y la clasificación general finalmente asignada a la especie (grupo trófico: G.T.). Las especies 
se encuentran ordenadas por grupo trófico, desde los más a los menos dependientes de 

recursos basales. Juv.: ejemplares juveniles. Por limitaciones de espacio, los nombres 

completos de las especies y sus respectivos autores se encuentran en el Anexo 4.  
*Especies cuya dieta es descrita por primera vez en Uruguay. 

Especies TAC CAL SOP SAU PAS HON CAR 
G.T. 

Pot. 
G.T. 

*P. caudimaculatus 

―Madrecita‖ 

   D   D D D 

*Hypostomus sp. 2 

―Vieja del agua‖ 

D       D D 

*H. commersoni 

―Vieja del agua‖ 

   D    D D 

*Hemiancistrus sp. 

―Loricárido verde 

moteado‖ 

D       D D 

*C. interruptus 

―Mojarra‖ 

H 

p/m 

HD 

p 

HD 

p 

HD 

p/m 

HD 

p 

HD 

p 

HD 

p 

HD 

P 

HD 

C. decemmaculatus 

―Madrecita‖ 

 HD 

p 

HD 

p 

HD 

p 

 HD 

p 

 HD 

p 

HD 

C. voga 

‖Sabalito‖ 

HD 

p 

 HD 

p 

HD 

p 

   HD 

P 

HD 

*H. meridionalis 

―Mojarra‖ 

 HD 

p 

HD 

p 

Hz 

p/s/m 

 D H 

p 

HD 

p/m 

HD 

*Hisonotus sp. 

“Vieja del agua” 

  HD 

p 

H 

p 

   HD 

p 

HD 

*Rineloricaria sp. 

―Vieja del agua‖ 

D  HD 

p 

HD 

p 

D  D HD 

p 

HD 

*H. luetkenii 

―Mojarra‖ 

      H 

p 

H 

p 

H 

*Hypostomus sp.1 

―Vieja del agua‖ 

H 

p 

      H 

p 

H 

*Astyanax sp. 
―Mojarra‖ 

Obh 
p 

Obh 
m 

Obh* 
m 

Hz 
p/m/s 

Obh* 

m/p 

Obh 
m 

Obh* 
m/p 

Obhz* 
m/p/s 

Obh 

*C. uruguayensis 

―Mojarra‖ 

Obh* 

s 

Obh 

s/m/p 

Obh* 

m 

Obh* 

s/m 

Obh 

s 

Bz B* Obhz* 

s/m/p 

Obh 

*P. australis 

―Bagre Cantor‖ 

   Obh* 

m 

  B Obh* 

m 

Obh 

*P. doriae 

―Mojarra‖ 

Obh 

m 

Obh* 

m 

Obh* 

m 

Obh* 

m 

  Obh* 

m 

Obh* 

m 

Obh 

*A. scitulus 

―Castañeta‖ 

  Obh 

p/m 

Obh 

p/m 

B   Obh 

m/p 

Obh 

*B. bombilla 

―Banderita‖ 

   Obh 

m/p 

   Obh 

m/p 

Obh 

*B. ytu 

―Mojarra‖ 

Obh 

p 

Obh 

p 

 Obh 

p/s/m 

Obh 

p/s/m 

 Obh 

p 

Obh 

p/s/m 

Obh 

*C. tenue 

―Virolita‖ 

   Obhz 

p 

   Obhz 

p 

Obh 

*Crenicichla juv. 

―Cabeza amarga‖ 

     Obh 

m 

 Obh 

m 

Obh 

*D. therofali 

―Mojarra‖ 

   Obhz 

s/m 

  Obh 

m/p 

Obhz 

m/p/s 

Obh 
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Tabla 5. Continuación. Clasificación trófica de las especies de la región subtropical por 

arroyo, considerando la plasticidad de la dieta en todos los arroyos (grupo trófico potencial: 

G.T. Pot) y la clasificación general finalmente asignada a la especie (grupo trófico: G.T.). 
Las especies se encuentran ordenadas por grupo trófico, desde los más a los menos 

dependientes de recursos basales. Juv.: ejemplares juveniles. Por limitaciones de espacio, los 

nombres completos de las especies y sus respectivos autores se encuentran en el Anexo 4. 
*Especies cuya dieta es descrita por primera vez en Uruguay. 

Especies TAC CAL SOP SAU PAS HON CAR 
G.T. 

Pot. 
G.T. 

*G. gymnogenys 

―Castañeta‖ 

B Obh 

m 

Bz B Obh 

p 

Bz Obh 

p 

Obhz 

p/m 

Obh 

*G. meridionalis 

―Castañeta‖ 

   Obhz 

m/p 

   Obhz 

m/p 

Obh 

*Gymnogeophagus juv. 

―Castañeta‖ 

Obh 

p 

Obh 

p 

 Obhz 

p 

Obh 

p 

Obh 

p 

 Obhz 

p 

Obh 

*G. carapo 

―Cuchillo‖ 

   Obh 

m/s 

B   Obh 

m/s 

Obh 

*J. onca 

―Madrecita‖ 

   Obh 

m/p 

   Obh 

m/p 

Obh 

*Gymnogeophagus sp. 
―Castañeta‖ 

B B B B Obh 

p/s 
B  Obh 

p/s/d 
B 

*C. stenopterus 

―Mojarra transparente‖ 

 Obh 

m 

B Obh 

m 

B B B Obh 

m 

B 

*C. rachovi 

―Virolito” 

 B B Obhz 

p 

 B B Obhz 

p 

B 

*S. operculatus 

―Chupa-chupa‖ 

B   B   Obh 

p/s 

Obh 

p/s 

B 

*H. uruguayensis 

―Mojarra‖ 

   B   B* B* B 

*T. galeatus 

―Bagre zapatero‖ 

   B*    B* B 

*C. pterostictus 

―Virolito‖ 

B      B B B 

*R. longiuscula 

―Bagrecito‖ 

B    B B  B B 

*Scleronema sp. 

―Chupa-chupa‖ 

      B B B 

*S. marmoratus 

―Anguila‖ 

  B  B  B B B 

*A. facetus 

―Castañeta‖ 

BPis BPis    ObhPis* 

p 

 ObhPis* 

p 

BPis 

*C. lepidota 

―Cabeza amarga‖ 

Obh 

p/m 

 BPis* BPis* BPis  BPis ObhPis* 

p/m 

BPis 

H. malabaricus 

―Tararira‖ 

 BPis* Pis BPis  BPis Pis BPis* BPis 

*O. oligolepis 

―Dientudo‖ 

   BPis*    BPis* BPis 

*Oligosarcus sp. 

―Dientudo‖ 

BPis*  Pis     BPis* BPis 

*O. jenynsii 

―Dientudo‖ 

   BPis BPis   BPis BPis 

*H. mustelinus 

―Bagre anguila‖ 

B  Obh 

m 

 BPis Obh 

m 

B ObhPis 

mac 

BPis 

R. quelen 

―Bagre negro‖ 

   BPis    BPis BPis 

*C. scottii 

―Cabeza amarga‖ 

BPis B  B BPis  BPis BPis BPis 
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Tabla 6. Clasificación trófica de las especies de la región templada por arroyo, considerando 

la plasticidad de la dieta en todos los arroyos (grupo trófico potencial: G.T.Pot.) y la 

clasificación general finalmente asignada a la especie (grupo trófico: G.T.). Las especies se 
encuentran ordenadas por grupo trófico, desde los más a los menos dependientes de recursos 

basales. Juv.: ejemplares juveniles. Por limitaciones de espacio, los nombres completos de las 

especies y sus respectivos autores se encuentran en el Anexo 5. 

Especies LIN KAR GRY BOR GUD AAK LYN 
G.T. 

Pot. 
G.T. 

Rutilus rutilus 

 ‖Rutilo‖ 

 OBH  

s 

 B*   B* OBH*  

s 

B 

Platichthys flesus 

 ―Lenguado‖ 

OBH  

s 

 B*    B* OBH*  

s 

B 

Gasterosteus aculeatus 

―Espinoso‖ 

B B B B  B B B B 

Pungitius pungitius 

 ―Espinoso‖ 

    B   B B 

Lota lota 

 ―Bertorella‖ 

   B    B B 

Carassius carassius 

 ―Pez japonés‖ 

     B  B B 

Cottus gobio 

 ―Cavilat‖ 

 B   B   B B 

Gobio gobio 

 ―Gobio de río‖ 

 B*      B* B 

Thymallus thymallus  

―Tímalo‖ 

 B*      B* B 

Leuciscus leuciscus 

 ―Escalo‖ 

 B* B     B* B 

Salmo trutta 

―Trucha‖ 

B*   BPis* B* BPis* BPis* B* BPis* BPis 

Anguilla anguilla  

―Anguila‖ 

  BPis B* B* BPis B BPis* BPis 

Perca fluviatilis  

―Perca‖ 

 BPis     B BPis BPis 

Salmo salar  

“Salmón” 

 BPis*      BPis* BPis 

Essox lucius 

 ―Lucio‖ 

 Pis      Pis Pis 
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Relación del tamaño corporal y de la temperatura ambiente con la estructura de 

las tramas tróficas 

Relación tamaño corporal-posición trófica 

Aunque existieron algunas variantes según la metodología con la que se estimó la PT, 

las tendencias fueron claras: en los arroyos de Uruguay generalmente se encontraron 

asociaciones positivas y significativas entre la posición trófica y el tamaño corporal 

(peso) de los peces, mientras que en los arroyos de Dinamarca predominó la ausencia de 

asociación o asociaciones débiles entre esas variables. Al considerar el tamaño y la 

posición trófica de los individuos de todos los sistemas de cada región climática, la 

relación entre tamaño corporal y posición trófica fue positiva y significativa tanto en 

Uruguay como en Dinamarca, ya sea utilizando la posición trófica individual de los 

peces estimada a partir de los isótopos del músculo (PT músc.) o al considerar la 

posición trófica estimada a partir del contenido estomacal (PT est.) de los individuos 

(Fig. 8). En todos los arroyos de Uruguay, se encontró una relación positiva y 

significativa con el tamaño corporal considerando la PT músc. (Fig. 9). Sin embargo, al 

considerar la PT est. de los peces, en algunos sistemas (arroyos Sauce y Honda) no se 

encontró relación entre las variables (Fig. 10). En Dinamarca, generalmente no se 

encontró asociación entre el tamaño corporal y la PT músc. individual de los peces, 

siendo positiva y significativa únicamente en los arroyos Gudenaa y Lyngbygaards, y 

positiva y marginalmente significativa en Lindenborg (F1; 25= 3,11; P= 0,09) y Gryde 

(F1;57= 3,34; P= 0,07) (Fig. 9). Por otra parte, cuando se consideró la PT est. de los 

peces, la relación entre ésta y el tamaño corporal sólo fue significativa y positiva en 

Gudenaa, y positiva y marginalmente significativa en Aakaer (F1;16= 4,16; P= 0,06) y 

Gryde (F1;47 = 1,54; P= 0,06) (Fig. 10). 

Al analizar las asociaciones entre la posición trófica y los grupos de tamaño, las 

tendencias encontradas considerando los tamaños individuales se mantuvieron. Al 

considerar todos los sistemas juntos, tanto en Uruguay como en Dinamarca dichas 

relaciones resultaron nuevamente positivas y significativas (Fig. 11). En Uruguay, todos 

los sistemas presentaron una relación positiva y significativa entre el tamaño y la PT 

músc. de los peces (Fig. 12). Sin embargo, al analizar el tamaño corporal en función de 
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la PT est. de los peces, en los arroyos Tacuarembó Chico, California y Sopas se 

mantuvo una relación positiva y significativa, mientras que en Del Paso fue positiva 

pero marginalmente significativa (F1;9= 5,1; P= 0,05) y en Sauce y Honda no se 

evidenció ninguna relación (Fig. 13). En Dinamarca, sin embargo, sólo se evidenció una 

relación positiva y significativa en el arroyo Gudenaa, ya sea al considerar la PT músc. 

(Fig. 12) o la PT est. (Fig. 13) de los peces. En el arroyo Lyngbygaards se encontró una 

relación positiva y marginalmente significativa al considerar la PT músc. (F1;14= 3,54; 

P= 0,08, Fig. 12), sin embargo no se encontró relación al considerar la PT est. (Fig. 13).  

 
Figura 8. Relación entre el tamaño corporal individual (peso, g) y la posición trófica (PT) de 
los peces, considerando todos los arroyos de la región subtropical (izquierda) y de la región 

templada (derecha). Gráficos superiores: relación entre el tamaño y la PT músc. (PT 

estimada a partir del análisis isotópico del músculo) individual. Gráficos inferiores:relación 
entre el tamaño y la PT est. ( PT estimada del análisis estomacal) individual. Gris: peces 

detritívoros, verde oscuro: herbívoros-detritívoros, verde claro: herbívoros, azul: omnívoros, 

negro: bentívoros, amarillo: benti-piscívoros, rojo: piscívoros, rosado: parásitos (no 

considerados en la regresión). 
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Figura 9. Relación entre el tamaño corporal (peso, g) y la posición trófica individual (músc.) 

de los peces en arroyos subtropicales; (izquierda) y templados; (derecha). Gris: peces 

detritívoros, verde oscuro: herbívoros-detritívoros, verde claro: herbívoros, azul: omnívoros, 
negro: bentívoros, amarillo: benti-piscívoros, rojo: piscívoros, blanco: dieta indeterminada. 

Nota: En Sauce hubo dos peces parásitos (en rosado), que no fueron incluidos en el análisis 

de la regresión. Las líneas punteadas indican relaciones marginalmente significativas (0,05< 

P <0,10). Carpintería fue eliminado del análisis debido a la ausencia de línea de base. 
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Figura 10. Relación entre el tamaño corporal individual (peso, g) y la posición trófica 

individual (est.) de los peces en arroyos subtropicales (izquierda) y templados (derecha). 
Gris: peces detritívoros, verde oscuro: herbívoros-detritívoros, verde claro: herbívoros, azul: 

omnívoros, negro: bentívoros, amarillo: benti-piscívoros, rojo: piscívoros. Las líneas 

punteadas indican relaciones marginalmente significativas (0,05< P <0,10).  
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Figura 11. Relación entre los grupos de tamaño corporal (peso, g) y la posición trófica (PT 

músc. arriba y PT est. abajo) de los peces, considerando todos los arroyos de la región 

subtropical (izquierda) y de la región templada (derecha). Cada punto representa la 

posicion trófica media de 5 individuos de tamaños consecutivos y su correspondiente 

desvío estándar. 

 

Al incluir todos los sistemas, la relación entre el tamaño corporal y la posición trófica 

media por especie fue positiva en Uruguay, tanto utilizando la PT músc. como la PT est. 

media de cada especie (Fig. 14). En Dinamarca, esta relación solo fue positiva y 

significativa al considerar las PT est. (Fig. 14). Como se explicó en la sección de 

Métodos, la relación entre el tamaño corporal y la PT media de las especies a nivel de 

arroyos solo fue analizada en Uruguay, debido a que en Dinamarca el número de 

especies para el análisis era bajo. Aunque también se encontraron algunas variaciones 

en función del tipo de PT utilizada, generalmente se encontró una asociación positiva y 

significativa entre ambas variables. Al considerar la PT músc. de las especies, se 

encontraron relaciones positivas y significativas en los arroyos Sauce, California, Sopas 

y Honda, mientras que solo los tres primeros presentaron relaciones positivas y 

significativas al considerar la PT est. (Fig. 15). 
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Figura 12. Relación entre los grupos de tamaño corporal (peso, g) y la posición trófica (PT 

músc.) de los peces en arroyos subtropicales (izquierda) y templados (derecha). Las líneas 

punteadas indican relaciones marginalmente significativas (0,05< P <0,10). Lindenborg, Borre y 
Aakaer fueron eliminados del análisis debido al bajo número de datos.  
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Figura 13. Relación entre los grupos de tamaño corporal (peso, g) y la posición trófica (PT est) 
de los peces en arroyos subtropicales (izquierda) y templados (derecha). Las líneas punteadas 

indican relaciones marginalmente significativas (0,05< P < 0,10). 

 

 



 

 

 

 

 

42 

 
Figura 14. Relación entre el tamaño medio (peso, g) y la posición trófica media de las especies 
de peces (PT músc. arriba y PT est. abajo), considerando todos los arroyos de la región 

subtropical (izquierda) y de la templada (derecha). Cada punto representa la posición trófica 

media de las especies y sus correspondientes desvíos. Gris: especies detritívoras, verde oscuro: 

herbívoras-detritívoras, verde claro: herbívoras, azul: omnívoras, negro: bentívoras, amarillo: 
benti-piscívoras, rojo: piscívoras, rosado: parásitas (no considerados en las regresiones). 
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Figura 15. Comparación de la relación entre el tamaño medio (peso, g) y la posición trófica 

media de las especies en arroyos subtropicales, según MÚSC.: posición trófica estimada a partir 

del análisis isotópico del músculo (izquierda) y EST.: posición trófica estimada a partir del 
análisis del contenido estomacal (derecha). Las líneas punteadas indican relaciones 

marginalmente significativas (0,05< P <0,10). Gris: especies detritívoras, verde oscuro: 

herbívoras-detritívoras, verde claro: herbívoras, azul: omnívoras, negro: bentívoras, amarillo: 
benti-piscívoras, rojo: piscívoras, rosado: parásitas (no considerados en las regresiones). 
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Relación tamaño corporal-riqueza de presas 

A nivel regional, tanto en Uruguay como en Dinamarca se encontró una relación 

positiva y significativa entre el tamaño corporal y la riqueza de presas, pero en 

Dinamarca un gran porcentaje de la variación de la riqueza de presas consumidas (61 % 

frente a 11 % en Uruguay) estuvo explicada por la variación del tamaño corporal (Fig. 

16). Contrariamente a lo esperado, en Uruguay solo dos arroyos (Sauce y Honda) 

presentaron una relación positiva y significativa entre el tamaño corporal de los peces y 

la riqueza de presas consumidas (analizando grupos de peces de tamaño corporal 

similar). El resto de los sistemas no presentó ninguna relación entre esas variables (Fig. 

17). En Dinamarca, en cambio, los cuatro arroyos analizados presentaron una relación 

positiva y significativa entre el tamaño corporal de los peces y la riqueza de presas 

consumidas (Fig. 17).  
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Figura 16. Asociación entre la riqueza de presas en la dieta y el tamaño corporal de peces, 
considerando juntos todos los arroyos de la región subtropical y de la templada. Cada punto 

representa la riqueza promedio de presas en 5 individuos de tamaños consecutivos y su 

correspondiente desvío.  

 

Largo de las tramas tróficas 

Al contrario de lo esperado, no se encontraron diferencias significativas entre los largos 

(máximos y medios) de las tramas tróficas de ambas regiones climáticas. En la región 

subtropical el largo máximo promedio de las tramas tróficas fue de 4,5, mientras que en 

la región templada fue de 4,3. En Uruguay, las especies con mayores posiciones tróficas 

de la comunidad generalmente fueron benti-piscívoras. Sin embargo, en Dinamarca 
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fueron bentívoras (Tabla 7). En la región subtropical, los largos medios de la 

submuestra de peces de cada comunidad (PT media) y de las comunidades completas 

ponderadas (por abundancia: PT media ab. y por biomasa: PT media biom.) fluctuaron 

entre 3,5 y 3,6; mientras que en la región templada se encontraron entre 3,3 y 3,4 

(Tabla 8). 
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Figura 17. Relación entre los grupos de tamaño corporal (peso, g) y la riqueza de presas de los 
peces en arroyos subtropicales (izquierda) y templados (derecha). Cada punto representa la 

riqueza promedio de presas en 5 individuos de tamaños consecutivos y su correspondiente 

desvío. 

Notar que los ejes de los arroyos de cada región climática se encuentran a diferentes escalas.  
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Tabla 7. Posición trófica máxima en cada arroyo (PT máx), indicando el largo estándar del 

individuo al que corresponde la PT máxima (LSt. ind.), la especie de pez a la que corresponde 

(especie con PT máx.), el rol trófico de esa especie en ese arroyo (G.T.), su posición trófica 
media (PT media) y su desvío estándar (D.E.), y por último el rango de tamaños de cada 

comunidad (rango de LSt). No se encontraron diferencias significativas entre países (test de t 

de Student, P> 0,05). *: indica presencia de organismos alóctonos. DK: Dinamarca, UY: 
Uruguay.  

País Arroyo 
PT 

máx 

LSt. 

ind. 

(cm) 

Especie con PT máx. G.T. 

PT 

media 

de la 

especie 

(±DE) 

Rango de 

LSt 

de la 

comunidad 

(cm) 

DK Lindenborg  4,9 4,5 Gasterosteus aculeatus B 3,6±0,57 4,0-65,0 

DK Karstoft  3,8 15,0 Leusiscus leusiscus B* 2,9±0,89 1,7-21,4 

DK Gryde  4,7 18,0 Leusiscus leusiscus B 4,0±0,38 1,3-43,4 

DK Borre  4,2 20,0 Rutilus rutilus B* 3,7±0.36 4,0-20,0 

DK Gudenaa 4,1 4,0 Pungitius pungitius B 3,3±0,44 1,4-39,0 

DK Aakaer  4,0 4,2 Gasterosteus aculeatus B 3,4±0,77 1,9-53,3 

DK Lyngbygaards 4,3 14,7 Rutilus rutilus B* 3,8±0,22 2,0-25,2 

DK Media 4,3      

DK SD(±) 0,4      

UY Tacuarembó Chico 4,0 9,4 Oligosarcus sp. BPis* 3,9±0,11 1,6-12,5 

UY California 5,2 46,0 Hoplias malabaricus BPis* 4,7±0,44 1,3-46,0 

UY Sopas 4,2 28,0 Hoplias malabaricus Pis 3,8±0,26 1,2-28,0 

UY Sauce 5,2 4,0 Astyanax sp, O 4,4±0,43 1,0-25,5 

UY Del Paso 4,0 11,9 Oligosarcus jenynsii BPis 4,0±0 1,2-13,5 

UY Cañada Honda 4,4 18,6 Hoplias malabaricus BPis 4,4±0 0,6-18,6 

UY Media 4,5      

UY SD(±) 0,5      

 

Tabla 8. Posición trófica media (comunitaria): sin ponderar (PT media), ponderada por la 

abundancia de las especies y ponderada por la biomasa de las especies de peces. No se 

encontraron diferencias significativas entre países (test de t; P>0,05) para ninguna de las 

estimaciones de PT media. DK: Dinamarca, UY: Uruguay. 

País Arroyo 
PT media 

(sin ponderar) 
PT media  

(abundancia) 
PT media 
(biomasa) 

DK Lindenborg  3,8 3,5 3,5 

DK Karstoft  2,8 2,9 2,8 

DK Gryde  3,5 3,4 3,4 

DK Borre  3,5 3,5 3,5 

DK Gudenaa 3,2 3,1 3,2 

DK Aakaer 3,2 3,3 3,3 

DK Lyngbygaards 3,4 3,4 3,5 

DK Media 3,4 3,3 3,3 

DK SD(±) 1,9 1,9 1,9 

UY Tacuarembó Chico 3,3 3,4 3,4 

UY California 3,6 3,7 3,0 

UY Sopas 3,5 3,4 3,6 

UY Sauce 3,7 3,6 3,7 

UY Cañada del Paso 3,5 3,5 3,5 

UY Cañada Honda 3,8 3,7 4,0 

UY Media 3,6 3,6 3,5 

UY SD(±) 1,7 1,7 1,7 
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Distribución de la abundancia, biomasa y riqueza de especies por nivel trófico  

Las Figuras 3, 4, 5 y 6 muestran que los patrones de alimentación y de grupos tróficos 

son en su mayoría consistentes dentro de cada región climática. Por lo tanto, se asume 

que la simplificación de la información mediante promedios por región no ocasionará 

pérdida relevante de información y facilitará la visualización y comparación de los 

grandes patrones entre regiones climáticas. Asimismo, a pesar de que los niveles 

tróficos son variables discretas, su utilización resulta más práctica e informativa en esta 

etapa del análisis comparativo entre ambas regiones.  

En ambas regiones, el mayor porcentaje de la riqueza de especies, de la abundancia y de 

la biomasa de los peces se encontró distribuido en el nivel trófico 3 (i.e. posiciones 

tróficas entre 3,0 y 3,9). Asimismo, las diferencias significativas en la distribución de 

esas variables entre regiones climáticas se encontraron dentro de los dos subniveles de 

ese nivel trófico (i.e. 3,0 a 3,4 y 3,5 a 3,9). La abundancia (individuos m
-3

) presentó 

diferencias significativas solo en el nivel trófico 3,5 (test de t: P<0,05), siendo superior 

en Uruguay. La biomasa (g m
-3

) presentó diferencias significativas en el nivel trófico 

3,0 (test de t: P<0,05) siendo en este caso mayor en Dinamarca. Por último, la riqueza 

de especies presentó diferencias significativas en el nivel trófico 3,5 (test de t: P<0,05) 

siendo superior en Uruguay (Fig. 18). 
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SUBTROPICAL TEMPLADO
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Figura 18. Distribución de la abundancia, biomasa y riqueza de especies de peces por nivel 

trófico en la región subtropical y la templada. En la región subtropical los valores de cada 

variable surgen a partir de promediar los datos obtenidos en seis arroyos, mientras que en la 
templada surgen a partir de promediar los datos obtenidos en siete arroyos. 

*Notar que las variables están expresadas en diferentes unidades de volumen para facilitar la 

visualización en el esquema. 

 

Redes tróficas típicas de arroyos subtropicales y templados 

Las redes tróficas esquemáticas de la región subtropical (Fig. 19) difirieron 

sustancialmente de las redes tróficas de la región templada (Fig. 20). Mientras que en la 

región subtropical se visualiza un gran número de interacciones tróficas y grupos tróficos, 

en la región templada tanto las interacciones como los grupos tróficos son escasos. 
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Figura 19. Esquema de la red trófica de un arroyo subtropical promedio, conectando los 
distintos grupos tróficos de peces con las principales comunidades presas, todos ubicados según 

sus posiciones tróficas (PT en el eje ―y‖), determinadas a partir del análisis isotópico. Los 

círculos representan la importancia relativa de cada grupo trófico en la comunidad (a- % de 
abundancia y b- % de biomasa) y el punto medio del círculo se encuentra alineado con la 

posición trófica media de ese grupo. El ancho de las líneas indica la importancia relativa de cada 

presa en la dieta total de la comunidad de peces ( a- en función de abundancia de especies que 

las consumen, b- en función de biomasa de especies que las consumen). Símbolos: rectángulos: 
disponibilidad (como biomasa) de los ítems presa (mg cm

-2
), rectángulos con líneas punteadas: 

biomasa disponible no fue determinada, líneas punteadas: importancia de esa presa en la dieta 

de la comunidad fue menor a un 10%, ?: posición trófica de esas presas no fue determinada. D: 
detritívoros, HD: herbívoros-detritívoros, H: herbívoros, O: omnívoros, B: bentívoros, BPis: 

benti-piscívoros, Pis: piscívoros, Det.: detritívoros, Perif.: perifiton, M.: macrófitas, S: semillas, 

Inv.: invertebrados, T.: presas terrestres. 

La construcción de redes tróficas esquemáticas permitió visualizar rápidamente las 

diferencias entre regiones, así como las diferencias al analizar la estructura comunitaria 

de los peces considerando su abundancia o su biomasa. Los diagramas tróficos de la 

región subtropical identifican claramente al grupo omnívoro como el grupo trófico 

dominante en la comunidad, en particular cuando se considera la abundancia (Fig. 19a) 

relativa de las especies que lo conforman. El detrito, el perifiton y los invertebrados 

aparecen representados como las presas más utilizadas. A su vez, puede visualizarse 
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como estas presas cambian su importancia en la dieta de la comunidad y en particular su 

aporte a los grupos tróficos en función de si se considera la abundancia o biomasa del 

grupo. Los benti-piscívoros y piscívoros aumentan su importancia cuando se considera 

la biomasa en la comunidad, al igual que la contribución que hacen sus presas a la dieta 

total (Fig. 19b). 

En la región templada el grupo trófico dominante fue el bentívoro, mientras que los 

benti-piscívoros presentaron una importancia relativa muy baja al considerar la 

abundancia relativa de sus especies. La importancia de este grupo, sin embargo, 

aumenta cuando se considera su biomasa, lo que indica que hay pocos individuos benti-

piscívoros, pero que son de gran tamaño. Los piscívoros se encuentran en una 

proporción muy baja tanto de individuos como de biomasa, aunque su importancia 

aumenta un poco al considerar esta última variable (Fig. 20). 
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Figura 20. Esquema de la red trófica de un arroyo templado promedio, conectando los distintos 

grupos tróficos de peces con las principales comunidades presas, todos ubicados sobre sus 

posiciones tróficas (PT en el eje ―y‖), determinadas a partir del análisis isotópico. Los círculos 
representan la importancia relativa de cada grupo trófico en la comunidad (a- % de abundancia y 

b- % de biomasa) y el punto medio del círculo se encuentra alineado con la posición trófica media 

de ese grupo. El ancho de las líneas indica la importancia relativa de esas presas en la dieta total 
de la comunidad de peces (a- en función de abundancia de especies que las consumen, b- en 

función de biomasa de especies que las consumen). Símbolos: rectángulos: disponibilidad (como 

biomasa) de los ítems presa (mg cm
2
), rectángulos con líneas punteadas: biomasa disponible no 

fue determinada, líneas punteadas: importancia de esa presa en la dieta de la comunidad fue 

menor a un 10%, ?: posición trófica de esas presas no fue determinada. D: detritívoros, HD: 

herbívoros-detritívoros, H: herbívoros, O: omnívoros, B: bentívoros, BPis: benti-piscívoros, Pis: 

piscívoros, Det.: detritívoros, Perif.: perifiton, M.: macrófitas, S: semillas, Inv.: invertebrados, T.: 
presas terrestres. 
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Discusión 

Esta Tesis aporta información amplia y confiable sobre la ecología trófica de peces de 

arroyos pertenecientes a regiones climáticas contrastantes. Se encontraron notorias 

diferencias en la estructura trófica de las comunidades ícticas entre ambas regiones, lo 

que sugiere que el rol trófico de los peces y sus consecuencias sobre el funcionamiento 

ecosistémico, serían particulares de cada una. Aunque los ecosistemas comparados 

presentaron diferencias en algunas otras variables ambientales además de la temperatura 

ambiente (e.g. concentración de nitrógeno), el marco teórico y la evidencia empírica 

existente no plantean la existencia de posibles efectos significativos de esas otras 

variables sobre la estructura trófica de los peces. Sin embargo, se han propuesto 

mecanismos posibles por los cuales la temperatura podría afectar directa o 

indirectamente el comportamiento y/o la estructura trófica de los peces (Gaines & 

Lubchenco, 1982; Gillooly et al., 2001; Brown et al., 2004; Arim et al., 2007a). Por 

estos motivos se sugiere que las diferencias en la estructura trófica de los peces entre 

regiones climáticas estarían reflejando diferentes efectos de la temperatura ambiente 

sobre la alimentación de los peces y los grupos tróficos presentes. 

 Estos resultados además respaldan la idea de que el funcionamiento de los arroyos y 

sus comunidades biológicas son difíciles de predecir, ya que contrariamente a lo 

esperado: 1-no se encontró un patrón general respecto a la relación entre el tamaño 

corporal y la posición trófica de los peces, 2- cuando sí hubo relación positiva entre la 

posición trófica y el tamaño corporal, no se encontró evidencia que apoyara un 

mecanismo claro que explicara esa relación (i.e. aumento en la riqueza de presas en la 

dieta) y 3- no se encontraron diferencias significativas entre los largos de las tramas 

tróficas de ambas regiones climáticas (incluso las mismas fueron levemente más cortas 

en los sistemas templados). 

Variables ambientales 

A pesar que en la región templada los valores de nitrógeno total fueron 

significativamente superiores a los de la región subtropical, no se evidenciaron 

diferencias en otras características que podrían variar en función de las diferencias de 

nitrógeno y que potencialmente podrían afectar la estructura comunitaria o la 

alimentación de los peces, tales como la biomasa de perifiton y macrófitas de ambas 
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regiones. Esto podría deberse a que si bien las concentraciones de nitrógeno fueron muy 

altas en los sistemas templados, estos se encuentran limitados por fósforo, limitando así 

los cambios ascendentes en la estructura trófica de la comunidad. Asimismo, una 

revisión reciente (Teixeira de Mello et al. 2011, sometido) indica que los atributos 

generales de las comunidades de peces (e.g. riqueza, tallas medias, densidad) 

subtropicales y templadas incluidas aquí, son representativas de las comunidades de 

peces nativos de cada región, y a su vez serían independientes de las concentraciones de 

nitrógeno total. 

Alimentación de las comunidades de peces subtropicales y templadas 

La utilización de los recursos por parte de las comunidades de peces subtropicales y 

templadas fue sustancialmente diferente en la mayoría de los casos. Las diferencias más 

importantes se relacionan a la utilización de recursos basales, que de acuerdo con lo 

esperado según la primera hipótesis planteada, fue mayor en la región subtropical. 

Aunque los invertebrados bentónicos constituyeron el recurso más importante en la 

dieta de las comunidades de peces de ambas regiones climáticas, en la región templada 

el consumo de invertebrados fue mayor y prácticamente exclusivo. Los resultados 

indican que los invertebrados estarían sustentando energéticamente a un gran número y 

a una gran biomasa de peces en ambas regiones. La importancia de este grupo en la 

dieta de los peces ya había sido documentada para lagos (e.g. Mérona & Rankin-de-

Mérona, 2004), embalses (e.g. Abes et al., 2001), ríos (e.g. Cazorla et al., 2003) y 

arroyos (e.g. Russo, 2002, Ferreira, 2007; Rolla et al., 2009). Por lo tanto, su utilización 

como componente principal en la dieta por parte de los peces sería una estrategia 

generalizada, independientemente del tipo de ecosistema e incluso de la región climática 

(aunque se registraron ciertas variaciones de su importancia entre regiones, según esta 

Tesis), al menos en ecosistemas acuáticos continentales. 

La importancia de los componentes terrestres en la dieta varió en función de la región 

climática. Mientras que las presas terrestres no representaron un ítem relevante en las 

comunidades subtropicales (en promedio: 1 ó 2 % en función de abundancia o 

biomasa), su importancia fue más notoria en la región templada (en promedio: 5 ó 14 % 

en función de abundancia o biomasa). La importancia de estas presas en la dieta ya 

había sido reportada para especies de sistemas templados, aunque generalmente los 
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estudios estaban enfocados en los salmónidos (Mason & Mac Donald, 1982; Nakano et 

al., 1999; Kawaguchi & Nakano, 2001; Kawaguchi et al., 2003). En ese grupo de peces 

se había detectado que entre 70 y 80% de su dieta estaba compuesta por invertebrados 

terrestres (Kawaguchi & Nakano, 2001). Sin embargo, la relevancia de estas presas en 

la dieta a nivel comunitario aún no había sido evaluada. En este estudio encontramos 

que las presas terrestres fueron las más consumidas por las comunidades ícticas 

templadas, luego de los invertebrados acuáticos (al menos durante el verano, época de 

realización del muestreo). En este sentido, ha sido demostrado experimentalmente que 

el consumo de presas terrestres en sistemas templados es mayor en verano que en otras 

estaciones (Cloe & Garman, 1996), lo que coincide con una disminución en la 

disponibilidad de los invertebrados acuáticos (Garman, 1991; Nakano & Murakami, 

2001) y con un aumento en el ingreso de invertebrados terrestres (Cloe & Garman, 

1996). Estas variaciones estacionales y asincrónicas en la disponibilidad de los 

invertebrados terrestres y acuáticos parecen ser inherentes a sus ciclos de vida y a su vez 

se ha sugerido que esta asincronía juega un rol clave en el mantenimiento de la biomasa 

de los peces de arroyos templados (Nakano & Murakami, 2001). Para determinar con 

mayor certeza la importancia de las zonas aledañas en la estructura trófica de los 

arroyos sería necesario evaluar cómo es la utilización de estos recursos en otras épocas 

del año en ambas regiones climáticas. 

Por último, la utilización del perifiton y el detrito por parte de los peces marcó una gran 

diferencia entre las regiones climáticas estudiadas. Tal como se esperaba estos recursos 

fueron consumidos por una porción relativamente importante de los individuos y de la 

biomasa de las comunidades de peces subtropicales, pero prácticamente no fueron 

consumidos por los peces de la zona templada. Estos resultados permiten aceptar la 

primera predicción planteada en esta Tesis. Además, es importante destacar que las 

diferencias en la alimentación no se debieron a diferencias en la disponibilidad del 

recurso entre regiones (Tabla 4), ya que éstas no fueron significativas. Estos resultados 

van en línea con trabajos que muestran cambios en la dieta a nivel individual o 

poblacional al modificarse la temperatura, tales como experimentos de laboratorio 

(Behrens & Lafferty, 2007), donde dos especies de peces aumentaron progresivamente 

el consumo de algas al aumentar la temperatura, y viceversa al disminuir la temperatura. 

Además, Dias (2007) evidenció para una especie (mojarra: Cheirodon interruptus, 

Jenyns, 1842) que se distribuye a lo largo de un gradiente latitudinal en Sudamérica, un 
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mayor consumo de material vegetal a latitudes inferiores a 35°S y un consumo 

preferencial de invertebrados a mayores latitudes. Aunque no se descartan efectos 

biogeográficos generando patrones a nivel comunitario, en base a este conjunto de 

evidencias y a la ausencia de evidencia bibliográfica apoyando otros mecanismos 

propuestos, (resumidos en la Introducción de esta Tesis, e.g. diferencias en cuanto a la 

calidad nutricional del material vegetal) se sugiere que la temperatura ambiente sería 

uno de los factores más importantes afectando la alimentación de los peces. Una mayor 

temperatura ambiente promueve una mayor tasa metabólica en los peces (Gilloly et al., 

2001; Brown et al., 2004; Clarke & Fraser, 2004) y una mayor actividad alimenticia de 

los mismos sobre los recursos animales, que son de mayor calidad. Esto podría limitar 

la disponibilidad de recursos animales (principalmente invertebrados) en las regiones de 

mayor temperatura (Atkinson & Sibly, 1997). A su vez, una mayor riqueza específica en 

las zonas más cálidas promueve la intensidad de la competencia y de las interacciones 

tróficas. Estos procesos actuando en forma combinada conducirían a que los peces 

utilicen recursos más abundantes y/o de fácil acceso como serían los recursos basales 

(Arim et al., 2007a; González-Bergonzoni, 2011). Para el caso de los arroyos, esos 

recursos basales parecerían ser particularmente el perifiton y el detrito. Los anteriores 

mecanismos serían viables además debido a que a mayores temperaturas se favorecería 

la digestión del material vegetal (Beherens & Lafferty, 2007). De esta manera se 

podrían explicar las diferencias encontradas en cuanto al consumo de material vegetal y 

por ende en cuanto a la estructura trófica de las comunidades ícticas de distintas 

regiones climáticas.  

Grupos tróficos de las comunidades de peces subtropicales y templadas 

De acuerdo a lo esperado según la primera hipótesis de esta Tesis, se evidenciaron 

importantes diferencias en cuanto al número y tipo de grupos tróficos dominantes en 

cada región. En la región subtropical se encontró un mayor número de grupos tróficos 

(siete) que en la templada (tres), apoyando la segunda predicción planteada para esta 

hipótesis. Estas diferencias en el número de grupos tróficos se deben en parte a que en 

la región subtropical una gran proporción de los peces se alimentan en alguna medida de 

material vegetal. Esto favorecería estrategias alimenticias que incorporan recursos 

vegetales (e.g. herbívoros, herbívoros, detritívoros, etc.) lo que podría explicar por qué 

en la región subtropical hay un mayor número de grupos tróficos que en la templada. 
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Asimismo, una mayor riqueza taxonómica en la región subtropical puede promover una 

mayor diversidad funcional, mediante el aumento en número e intensidad de las 

interacciones tróficas, lo que conduce a una mayor partición de los nichos tróficos 

(Lowe-McConell, 1975; Winemiller, 1991). A su vez, los omnívoros dominaron las 

comunidades subtropicales, y su importancia fue ampliamente superior que en las 

comunidades templadas, apoyando la tercera predicción de esta Tesis. Además, en la 

región templada predominaron las especies bentívoras, mientras que la presencia de 

alguna especie omnívora fue esporádica (en particular, una especie en el arroyo Karstoft 

y una en el arroyo Lindenborg). 

En la región subtropical, la omnivoría evidenció su importancia en tres aspectos básicos 

de la comunidad: número de especies, abundancia y biomasa. Existió una gran 

proporción de especies omnívoras, que a su vez representaron una alta proporción de 

individuos y biomasa en casi todas las comunidades subtropicales. El éxito de la 

estrategia omnívora frente a otras estrategias alimenticias posiblemente radica en la 

ventaja que confiere tener una amplia flexibilidad alimenticia, que le permita realizar 

adaptaciones alimenticias frente a posibles fluctuaciones en el ambiente y por lo tanto 

en los recursos. Asimismo, el equilibrio estequiométrico es mayor al consumir ítems 

animales, así como también es mayor el rendimiento energético de estas presas (Sterner 

& Elser, 2002). En particular Astyanax sp. y Cyanocharax uruguayensis fueron las 

especies con mayor espectro trófico dentro de este grupo, ya que consumieron 

prácticamente todos los recursos basales disponibles (i.e. perifiton, semillas, macrófitas, 

detrito), invertebrados acuáticos y terrestres, así como presas zooplanctónicas. En la 

región templada, la bentivoría fue la estrategia dominante considerando tanto la 

abundancia, la biomasa y el número de especies. La importancia relativa de este grupo 

fue ampliamente superior a la de la región subtropical. La benti-piscivoría fue el 

segundo grupo en importancia en la región templada y relativamente también fue más 

importante que en los sistemas subtropicales. Sin embargo, hay que tener en cuenta que 

este es un grupo ―potencial‖, es decir, sus individuos son capaces de consumir peces, 

pero no necesariamente lo hacen. Es decir, en Dinamarca solo una pequeña proporción 

de los individuos del tamaño adecuado como para consumir otros peces (e.g. truchas 

mayores a 13 cm; L’Abée-Lund et al., 1992; Mittelbach & Persson, 1998; esta Tesis, y 

anguilas mayores a 40 cm; Jellyman, 1989) los habían consumido. En este sentido, 

L’Abée-Lund et al. (1992) ya habían reportado una baja proporción de piscívoros en 
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una población de truchas (S. trutta), las cuales mayormente consumían invertebrados. 

Asimismo, el análisis de las presas sugiere que en arroyos de la región templada hay 

una baja presión de depredación sobre otros peces, incluso menor que la que se encontró 

en los arroyos subtropicales. En estos últimos hubo un número relativamente bajo de 

especies piscívoras y benti-piscívoras, que a su vez tenían baja abundancia. Sin embargo 

esos grupos tróficos estarían ejerciendo una presión de depredación importante sobre 

otros peces (15% de la dieta de la comunidad promedio fueron peces presa, ver Figura 

4). Esto posiblemente se deba a que los piscívoros y benti-piscívoros representan una 

porción importante de la biomasa de la comunidad (ver Figura 19b). Por lo tanto, en los 

ecosistemas subtropicales los piscívoros y benti-piscívoros serían grupos relevantes por 

su función a pesar de estar constituidos por una baja riqueza y abundancia de peces. 

Estos grupos, que jugarían un rol particular y poco común, podrían ser susceptibles a 

perturbaciones, ya que especies de bajo número de individuos y gran tamaño corporal 

son las que tienen mayor riesgo de desaparición frente a alteraciones del ecosistema (De 

Roos & Persson, 2002). Algunas especies que conforman este grupo, como la ―tararira‖ 

(Hoplias malabaricus), el ―dientudo‖ (Oligosarcus jenynsii), el ―bagre negro‖ (Rhamdia 

quelen) y ―castañetas‖ (Australoherus facetus y Crenicichla lepidota) ya han sido 

reportadas como depredadores en arroyos (Motta & Uieda, 2005; Rolla et al., 2009), 

ríos (Ortaz, 1992; Montaña & Winemiller, 2009) y también en lagos someros 

subtropicales de Uruguay (Gelós et al., 2010). Por otra parte, hay que resaltar que tanto 

para los sistemas templados como para los subtropicales, los benti-piscívoros 

constituyeron el grupo trófico con mayor número y proporción de especies que 

consumieron en alguna medida organismos terrestres. Este aspecto no había sido 

reportado anteriormente y sugiere que el subsidio energético terrestre podría tener una 

importancia particular para estas especies de gran tamaño y que representan una porción 

importante de la biomasa total de la comunidad. 

A diferencia de la región subtropical, en la región templada no se encontraron 

herbívoros, herbívoros-detritívoros ni detritívoros y aunque alguna especie fue 

clasificada como omnívora en algún arroyo, nunca lo fue a nivel de clasificación 

general. La existencia de grupos tróficos que derivan parte o la totalidad de su nutrición 

del perifiton y la ausencia o escasez de esos mismos grupos en la región templada ya 

había sido sugerida por Flecker (1992). A su vez, estos resultados apoyan y refuerzan lo 

encontrado por Floeter et al. (2004) en el Océano Atlántico, por Jeppesen et al. (2010) 
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en lagos, y por González–Bergonzoni (2011) a nivel global para un amplio set de 

ecosistemas acuáticos. En estos trabajos se evidenció que existe una disminución 

relativa de las especies de peces herbívoras y omnívoras (i.e. spp que consumen 

material vegetal y animal) desde las zonas tropicales hacia las templadas. Nuevamente, 

se sugiere que la temperatura ambiente y sus efectos sobre el metabolismo de los peces 

podrían explicar estos resultados. La demanda metabólica y la actividad de los peces 

serían más bajas en la región templada que en la región subtropical. De esta manera los 

recursos de mayor calidad (animales) no estarían siendo sometidos a una alta presión de 

depredación y serían ―suficientes‖ para satisfacer las necesidades energéticas de los 

peces. En este contexto, los peces de la región templada no tendrían que recurrir a 

recursos basales. 

La predominancia de omnívoros en la región subtropical indicaría una red trófica más 

compleja (e.g. Winemiller, 1990; Fagan, 1997) que en los sistemas templados. A su vez, 

la mayor utilización de material vegetal y detrito en regiones de mayor temperatura, 

sugiere que estas tramas tróficas serían más cortas que las de regiones templadas (Arim 

et al., 2007a), donde el consumo de esos recursos por parte de los peces parece ser 

prácticamente inexistente. Sin embargo, según nuestros datos la piscivoría sería mayor 

en los arroyos subtropicales que en los templados, lo que podría contrarrestar la anterior 

tendencia. 

Relación tamaño corporal-posición trófica y tamaño corporal-riqueza de presas 

La relación entre el tamaño corporal y la posición trófica de los peces varió en función 

de la región climática. Por lo tanto, la evidencia encontrada no apoya las dos primeras 

predicciones de la segunda hipótesis de esta Tesis. La primera predicción era de carácter 

general y decía que existiría una relación positiva y significativa entre el tamaño 

corporal y la posición trófica de los peces, de acuerdo a varios antecedentes (Vander 

Zanden et al., 2000; Morinieri et al., 2003; Arim et al., 2010; Romanuk et al., 2011). 

Según los resultados encontrados, las comunidades subtropicales estarían más 

estructuradas por el tamaño corporal, ya que en los arroyos analizados la posición 

trófica de los peces aumentó al aumentar el tamaño corporal, lo que va en línea con los 

anteriores estudios. En los arroyos de la región templada, en cambio, las comunidades 

ictícolas no parecen estar estructuradas por el tamaño corporal de los peces, ya que en la 

mayoría de los casos no se encontró relación entre ambas variables. Además, al analizar 
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todos los arroyos juntos, las asociaciones emergentes fueron débiles (R
2
≤ 0,34 para los 

distintos niveles ecológicos de análisis). La ausencia de relación entre el tamaño 

corporal y la posición trófica de los peces (como ocurrió en varios de los arroyos de 

Dinamarca), ya había sido reportada por Layman et al. (2005) en el Río Cynaruco 

(Venezuela), por Akin & Winemiller (2008) en un estuario al noreste del Golfo de 

México y recientemente por Riede et al. (2011) en un conjunto de arroyos provenientes 

de distintas fuentes (a partir de base de datos globales). A su vez, Persaud et al. (2011) 

encontraron relaciones positivas pero débilmente correlacionadas en un amplio set de 

lagos templados. Riede et al. (2011) y Persaud et al. (2011) adjudicaron la ausencia o la 

débil correlación entre estas variables a la prevalencia de la omnivoría entre los peces. 

Sin embargo, según los resultados encontrados ese no sería el motivo, ya que en la 

región templada no se evidenció omnivoría y aún así, no existió relación entre el tamaño 

corporal y la posición trófica, mientras que en la región subtropical, a pesar de 

prevalecer la omnivoría, se encontraron relaciones positivas y significativas entre ambas 

variables. 

Al igual que en el caso anterior, la relación entre el tamaño corporal de los peces y la 

riqueza de presas en la dieta varió en función de la región climática de estudio. Por lo 

tanto, la evidencia tampoco apoya la tercer predicción propuesta para la segunda 

hipótesis, que planteaba que existiría una relación positiva significativa entre el tamaño 

corporal de los peces y la riqueza de presas consumidas, basada en Arim et al. (2007a). 

En la mayoría de los arroyos de Uruguay no existió una asociación entre esas variables 

y aunque al analizar todos los arroyos juntos emergió una correlación positiva y 

significativa, la misma fue débil (R
2
= 0,11; P< 0,01). En esos mismos ecosistemas se 

encontraron relaciones positivas y significativas entre el tamaño corporal y la posición 

trófica. Estos resultados sugieren que el aumento en la riqueza de presas (directamente 

consumidas, i.e. encontradas en el estómago) no sería el principal mecanismo 

subyacente para satisfacer las mayores demandas energéticas en las posiciones tróficas 

superiores. Esto puede deberse a que en la región subtropical los peces de mayores 

tamaños y posiciones tróficas generalmente fueron piscívoros o benti-piscívoros. Peces 

con este tipo de estrategias no suelen consumir varias presas por día, sino que consumen 

pocas (Breck, 1993), pero del mayor tamaño posible y por tanto de mayor contenido 

calórico (Benoit-Bird, 2004), lo que les permite maximizar la ganancia energética 

(Harper & Blake, 1988). En concordancia con esto, generalmente se encontró una (e.g. 
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un pez) o escasas presas (e.g. un pez y un invertebrado) en los estómagos de los 

piscívoros o benti-piscívoros. De esta manera, un piscívoro o un benti-piscívoro puede 

alcanzar un mayor tamaño corporal que un bentívoro o un omnívoro y una posición 

trófica más alta, pero aún así consumir una menor riqueza de presas. Sin embargo, si la 

única presa consumida por un piscívoro representara una conexión hacia varias otras 

presas, esto sí podría implicar un acceso indirecto a una mayor riqueza de presas y 

potencialmente a una mayor cantidad de nutrientes (Duffy et al., 2007) y fuentes de 

energía (Layman et al., 2007). Por ejemplo, si un piscívoro (e.g. Hoplias malabaricus) 

consume una Astyanax sp., habrá consumido una única presa pero de un amplio 

espectro trófico, lo que conectaría indirectamente al piscívoro con muchas otras presas o 

fuentes de energía. No obstante, aunque este mecanismo indirecto de diversificación en 

la adquisición de los recursos ocurriera, no se evidenciaría a través del análisis del 

contenido estomacal (es decir, a través de la riqueza de presas encontradas en el 

estómago del piscívoro). De esta manera, se podría explicar el hecho de que en la región 

subtropical no se haya encontrado una relación entre el tamaño corporal y la riqueza de 

presas, pero sí entre el tamaño corporal y la posición trófica. En Dinamarca sucedió lo 

inverso: el incremento en el tamaño corporal de los peces se vio acompañado por un 

aumento en los tipos de recursos a los que los peces accedieron. Sin embargo, ese 

mecanismo no estuvo acompañado de un aumento en sus posiciones tróficas. También 

en esta región, el tipo de estrategia alimenticia predominante en los peces y las 

características funcionales de las presas disponibles podrían explicar estas relaciones. 

La mayoría de los peces de los arroyos templados (incluso los de mayor tamaño) fueron 

bentívoros (ver Figura 7) y la mayoría de las presas a su vez, invertebrados (ver Figura 

5). A medida que los peces bentívoros aumentan su tamaño disminuyen las limitaciones 

morfológicas al consumo, lo que les permite acceder a una mayor riqueza de 

invertebrados (e.g. Jellyman, 1989), necesaria para suplir sus requerimientos 

energéticos (Duffy et al., 2007). La evidencia encontrada en nuestros arroyos templados 

apoya este mecanismo de diversificación de los recursos con el aumento del tamaño 

corporal (ver Figuras 16 y 17). Sin embargo, no hubo un incremento de la posición 

trófica con el aumento del tamaño corporal, lo que potencialmente podría deberse a las 

características funcionales de las presas. Teóricamente lo anterior ocurriría si la mayoría 

de los peces (independientemente de su tamaño) consumieran especies de invertebrados 

que pertenecieran al mismo grupo trófico y por lo tanto de similares posiciones tróficas 
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(Vander Zanden et al., 1999). Esto sería posible si hubiera un grupo trófico en mayor 

proporción en el ambiente (e.g. invertebrados depredadores, Jacobsen et al., 1997; 

invertebrados filtradores, Maigaard, 2008 en este mismo grupo de arroyos) o si hubiera 

una selección de consumo sobre un determinado grupo trófico (e.g. Diehl, 1992). Por lo 

tanto, los peces de mayor tamaño corporal, a pesar de acceder a una dieta más amplia, 

no tendrían un incremento de sus posiciones tróficas (e.g. Layman et al., 2005). En base 

a la evidencia encontrada, se sugiere que: 1- los depredadores tope (de mayor tamaño y 

posición trófica) pueden presentar una menor o similar riqueza de ítems presas que 

depredadores de menor tamaño. Por lo tanto, el aumento en la riqueza de presas 

(directamente consumidas) no necesariamente sería el mecanismo implicado en 

satisfacer la demanda metabólica de los depredadores tope (e.g. Uruguay). 2- Si la presa 

o las pocas presas consumidas conectaran indirectamente al depredador a un mayor 

espectro trófico, el mecanismo podría estar ocurriendo, pero no sería visualizado. En 

este último caso, conocer la riqueza de presas del depredador no sería una herramienta 

capaz de reflejar el proceso subyacente. 3- Por último, el acceso a una mayor riqueza de 

presas no necesariamente se refleja en posiciones tróficas altas (e.g. Dinamarca). 

Largo de tramas tróficas y distribución de la abundancia, biomasa y especies por nivel 

trófico 

La distribución de la abundancia, biomasa y riqueza de especies por nivel trófico 

presentó ciertas diferencias entre países, pero que fueron significativas únicamente en el 

nivel trófico 3 (3,0-3,9). En ese nivel, la región subtropical mostró una mayor densidad 

de individuos y de especies que la región templada, pero menor biomasa de peces. Estos 

resultados coinciden con estudios realizados en lagos someros de estas regiones 

climáticas (Teixeira de Mello et al., 2009). Además, en la región subtropical, la 

distribución de dichas variables por nivel trófico fue más homogénea que en la 

templada. Esto posiblemente se deba al amplio rango de posiciones tróficas que pueden 

ocupar los peces omnívoros, que dominaron la estructura trófica de las comunidades 

subtropicales.  

Al contrario de lo esperado, las regiones subtropicales y templadas no se diferenciaron 

significativamente en cuanto al largo de sus tramas tróficas. Por lo tanto tampoco se 

encontró evidencia que apoyara la predicción de que las regiones subtropicales 

presentarán tramas tróficas más truncas que las templadas. Además, contrariamente a lo 
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esperado, las tramas templadas tendieron a ser más cortas que las subtropicales. Sin 

embargo, el marco teórico por el cual esperaríamos mayores limitaciones energéticas en 

los peces de la región de mayor temperatura ambiente es apoyado por parte de los 

resultados, ya que efectivamente encontramos un mayor consumo de recursos basales en 

la región subtropical. Esto podría interpretarse como una respuesta a una mayor 

demanda energética en esa región, aunque el mayor consumo de recursos basales no se 

haya traducido en tramas tróficas más truncas.  

A partir de las diferencias en la alimentación de las comunidades ícticas de ambas 

regiones climáticas, surge la pregunta: ¿por qué comunidades con gran omnivoría y 

consumo de material vegetal (subtropicales) tuvieron largos de tramas tróficas similares 

a comunidades que prácticamente no utilizaron recursos basales (templadas)?. Teniendo 

en cuenta que el largo de las tramas tróficas se define como el número de transferencias 

de energía desde la base hasta el tope de la trama (Post, 2002), sería esperable que 

comunidades con mayor consumo de material basal (e.g. perifiton, detrito) tuvieran 

tramas tróficas más cortas. Sin embargo, esto no ocurrió en los ecosistemas estudiados. 

El motivo podría estar relacionado a la escasa y menor piscivoría de los peces de la 

región más fría. De esta manera, el efecto potencialmente ―reductor‖ de una mayor 

omnivoría sobre las tramas tróficas de la región subtropical se pudo ver ―compensado‖ 

por el efecto de una menor piscivoría en la región templada. A su vez, las posiciones 

tróficas de los peces subtropicales que en alguna medida utilizaron recursos basales no 

fueron necesariamente bajas. En este sentido, incluso peces herbívoros y herbívoros-

detrtívoros tuvieron posiciones tróficas relativamente altas dentro de algunas 

comunidades (e.g. Sauce, Figura 9). Estos resultados sugieren que la concepción 

teórica de que a mayor consumo de recursos basales los individuos tendrán posiciones 

tróficas más bajas (Pimm, 1982), puede no ser siempre acertada. Esto podría deberse a 

que el material vegetal (e.g. macrófitas o filamentos algales) que los peces consumen se 

encuentra asociado a comunidades microbianas que en sí mismas podrían tener hasta 

tres niveles tróficos (Jessup et al., 2004). Al consumir el recurso vegetal, los peces 

incorporarían estas comunidades asociadas, lo que podría provocar un enriquecimiento 

en los isótopos de nitrógeno, superior al esperado al consumir exclusivamente 

productores primarios. Esta posibilidad sugiere la necesidad de comenzar a incluir en 

los estudios isotópicos a las comunidades asociadas a la vegetación (e.g. hongos, 

protozoarios, bacterias) en futuros estudios de tramas tróficas. Este paso permitiría 
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comenzar a comprender potenciales efectos de esas comunidades en la posición trófica 

de los peces que las consumen accidentalmente junto con el recurso vegetal. 

Mientras que en la región templada las posiciones tróficas superiores estuvieron 

dominadas por peces principalmente bentívoros, en la región subtropical estuvieron 

ocupadas por especies piscívoras. Entonces, ¿cómo depredadores topes piscívoros 

tienen similares posiciones tróficas que depredadores bentívoros? Una posibilidad sería 

que tanto los invertebrados de la región templada como los peces de la región 

subtropical que fueron presas de los peces tope de cada región, jueguen similares roles 

tróficos (Layman et al., 2005). Resumiendo, en la región subtropical hubo mayor 

consumo de recursos basales, pero eso no provocó que predominaran posiciones tróficas 

relativamente bajas. Además, en esta región hubo más piscivoría. En la región templada 

predominó la bentivoría, y prácticamente no hubo consumo de recursos basales, pero 

tampoco de peces. Estas características funcionales predominantes de las comunidades 

de peces de cada región, junto con los roles tróficos de las presas consumidas por los 

depredadores tope, podrían explicar por qué los largos medios de las tramas tróficas 

tendieron a ser similares entre ambas regiones climáticas.  

Enfoques metodológicos 

A pesar de que en algunos arroyos se encontraron diferencias en los resultados, los 

patrones generales se mantuvieron con la utilización de ambas metodologías para la 

determinación de las posiciones tróficas. Las diferencias surgen principalmente en base 

a las características inherentes a cada metodología (Akin & Winemiller, 2008), ya que 

mientras que la PT músc. se basa en la información isotópica acumulada en el músculo 

del individuo, la PT est. se basa en las presas que el individuo consumió previo a su 

captura. De esta manera, la PT est. presenta algunas limitaciones frente a la PT músc.: 

1- errores en la clasificación o cuantificación de la dieta conducirán a errores en la PT 

est., 2- los contenidos estomacales pueden reflejar sólo una porción del espectro de 

presas que el individuo consume (Vander Zanden et al., 1997; Pinnegar & Polunin, 

1999), lo que conducirá a PT est. sesgadas en función de lo ingerido previo a la captura, 

3- la biomasa de la presa consumida no es necesariamente la asimilada por el 

depredador (Vander Zanden et al., 1997; Akin & Winemiller, 2008), 4- los estómagos 

que se encuentren vacíos implican ausencia de información, 5- debido al deterioro de las 

presas por la digestión, la clasificación de las mismas a nivel de especies se ve limitado, 
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y muchas veces se puede llegar sólo a niveles taxonómicos generales como familia o 

clase, a los que es muy difícil asignar un rol trófico debido la diversidad de grupos 

funcionales en dicho nivel (Lenat & Resh, 2001), 6- sumado al problema anterior, 

generalmente existe desconocimiento del rol trófico de las presas en el ecosistema 

estudiado, en particular de los invertebrados. Esto implica asignaciones en base a 

literatura que pueden conducir a errores, ya que el rol trófico puede cambiar en función 

de las características de cada ecosistema (Lenat & Resh, 2001). 

Otro aspecto que se desprende de ambas metodologías es que la PT est. refleja la 

clasificación trófica que se le adjudicó al individuo y a la especie, más que la PT músc. 

Con la PT est. se visualiza una ordenación jerárquica de posiciones tróficas en base a la 

clasificación funcional de los individuos o especies: los detritívoros tienen las PT más 

bajas, luego los herbívoros, etc., hasta llegar a los piscívoros. Sin embargo, esta 

jerarquía se diluye cuando se utiliza la PT músc. Por un lado, esto sugiere que la dieta 

de los peces a lo largo del tiempo puede ser mucho más amplia y diversa que lo que 

refleja el estómago del individuo, o incluso el promedio de la especie en un momento 

dado. Por otro lado, sugiere que la clásica ordenación jerárquica (e.g. herbívoros: 2, 

depredadores: 3) que se asume en forma teórica para los grupos tróficos (e.g. Vander 

Zanden et al., 1997) debería manejarse con mayor cautela. Respecto a este último 

punto, en la sección anterior se menciona que algunos herbívoros mostraron posiciones 

tróficas más altas que lo esperado y a su vez, ser piscívoro no necesariamente implicó 

ser el depredador tope (i.e. PT más alta) de una comunidad (e.g. Figura 9, arroyo 

Gryde). Por lo tanto, el rol trófico de los peces no necesariamente tiene por qué seguir 

una organización jerárquica de posiciones tróficas como la que generalmente se asume. 

En conjunto toda esta información sugiere que aunque para estimar la posición trófica 

de los peces la PT músc. podría ser más adecuada que la PT est., el análisis de los 

contenidos estomacales es insustituible, ya que constituye una herramienta fundamental 

para reconstruir la utilización de recursos, los patrones de flujo de energía y para 

designar los grupos tróficos. Aunque la PT músc. provee una estimación robusta de la 

PT de los individuos y especies, a partir de esta información no sería adecuado asumir 

el rol trófico de los mismos. Este punto es crucial, sobre todo en escenarios de 

aplicación práctica de esta información, como en la biomanipulación de las 

comunidades de peces como estrategia de rehabilitación y restauración de ecosistemas 

acuáticos (e.g. Jeppesen et al., 1997; 2007). En este caso, determinar el rol trófico de los 
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peces a partir del análisis del contenido estomacal para poder promover potenciales 

efectos en cascada (e.g. disminución de la biomasa de fitoplancton al aumentar la 

población de peces piscívoros), es irreemplazable. Lo mismo ocurre en sentido 

contrario: no siempre sería correcto asumir determinados niveles o posiciones tróficas a 

partir del análisis del contenido estomacal. 
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Conclusiones y perspectivas 

Los resultados de esta Tesis sugieren que existen grandes diferencias en la estructura 

trófica de las comunidades ictícolas de arroyos subtropicales y templados, al menos 

durante el período estudiado. Esto podría implicar que los peces jueguen roles tróficos 

diferentes según la región climática. Sin embargo, para profundizar más en las 

implicancias, sería necesario fortalecer el conocimiento de comunidades ícticas de 

arroyos, contemplando por ejemplo, variaciones estacionales. De todas maneras, en base 

a la información generada se podría esperar que ecosistemas similares pero de distintas 

regiones climáticas respondan de diferente manera frente a un mismo impacto o frente 

al cambio de alguna variable ambiental (e.g. incremento de la temperatura ambiente, 

estado trófico). Básicamente esto indicaría que los modelos, teorías de funcionamiento 

ecosistémico (e.g. Teoría del Río Continuo, Vannote et al., 1980; cascadas tróficas, 

Carpenter & Kitchell, 1993, relación tamaño corporal-posición trófica, Cohen et al., 

1993) o patrones observados en una región climática no serían siempre extrapolables 

para otras regiones. Por lo tanto, resulta fundamental aumentar el conocimiento 

empírico de ecosistemas pertenecientes a distintos contextos climáticos y construir 

marcos teóricos de funcionamiento ecosistémico particulares para cada región climática.  

Debido a que los resultados de este estudio se basan en comparaciones entre países, no 

es posible descartar completamente posibles asociaciones de las estructuras tróficas 

encontradas en cada región con otras variables además de la temperatura. Sin embargo, 

el conjunto de evidencia aquí presentada junto con mecanismos propuestos previamente 

fortalecen la idea de que la temperatura ambiente podría estar condicionando la 

alimentación de los peces y los grupos tróficos presentes en cada región. Siguiendo esta 

línea de razonamiento, se podría esperar que frente al aumento de la temperatura 

ambiente, en una comunidad aumente el número de individuos (debido a respuestas 

fisiológicas que actúan a escala individual) o de especies (por procesos evolutivos o de 

dispersión geográfica) que incorporan recursos vegetales a su dieta o que se 

incrementaran las especies con mayor flexibilidad alimenticia en detrimento de las más 

especialistas. Esto podría provocar un aumento en el número de grupos tróficos, así 

como efectos directos e indirectos sobre el resto de las comunidades acuáticas y en el 

reciclaje de nutrientes y energía. Para poder avanzar más en estas hipótesis sería 

necesario complementar esta información con experimentos de laboratorio, que 
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permitan manipular temperaturas y dietas de los peces. Experimentos de este tipo 

permitirán enriquecer el conocimiento sobre los efectos de la temperatura en la 

fisiología y nutrición de los organismos. 

No se encontraron patrones generales en cuanto a la relación tamaño corporal-posición 

trófica de los peces en arroyos. Por lo tanto, el marco teórico (Pimm, 1982; Woodward 

et al., 2005) que sostiene que esta sería la relación más común en las comunidades 

naturales, debería ser reevaluado. Asimismo, la utilidad del tamaño corporal como 

indicador de la posición trófica no parece ser universal, ya que en varios sistemas (e.g. 

arroyos templados) no encontramos relación alguna y aunque muchas veces 

encontramos una correlación positiva entre esas variables, ésta fue relativamente débil 

(en la mayoría de los sistemas templados: R
2
<0,31). Posiblemente, el esfuerzo deba 

dirigirse a generar mayor evidencia empírica, lo que nos permitirá explicar en qué 

contextos ecológicos el tamaño corporal tiene un fuerte rol estructurador. En este 

trabajo se sugiere que la ausencia de patrones estaría relacionada a la dominancia de un 

determinado grupo trófico dentro de las comunidades de peces (en este caso el 

bentívoro), lo que potencialmente permitiría el acceso de la mayoría de los peces 

(independientemente de su tamaño) a presas funcionalmente similares. El mecanismo 

propuesto de diversificación de los recursos en depredadores de mayor tamaño y 

posiciones tróficas superiores (Arim et al. 2007a) también debería ser revisado. Este 

proceso puede ocurrir en los depredadores de mayor tamaño de una comunidad. Sin 

embargo, no necesariamente implica que los mismos tengan posiciones tróficas 

superiores que otros de menor tamaño y que acceden a una menor riqueza de presas.  

También se pudo constatar que a pesar de las diferencias en la temperatura ambiente y 

en los grupos tróficos de los peces de una y otra región, no existieron diferencias 

significativas en los largos de las tramas tróficas de las comunidades subtropicales y 

templadas. Aunque no existieron diferencias significativas, la tendencia fue opuesta a la 

esperada (i.e. Arim et al., 2007a; Meerhoff et al., 2007), ya que las tramas fueron 

levemente más largas en sistemas subtropicales, a pesar que el consumo de recursos 

basales fue superior. Este último punto también refleja la necesidad de generar mayor 

evidencia empírica en este sentido, y resalta la importancia de la metodología aplicada. 

Por los anteriores motivos, esta Tesis deja abiertas varias interrogantes en las que sería 

interesante avanzar, buscando en particular comprender en qué contextos es esperable 
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que las tramas tróficas sean más largas o más cortas, o cuál sería la principal variable 

ambiental o comunitaria implicada en determinar este importante aspecto de la 

estructura trófica de las comunidades. 
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Anexos 

 

  

  

  

Anexo 1. A modo de ejemplos, imágenes de algunos de los arroyos de cada país. Uruguay a la 
izquierda; de arriba hacia abajo: Arroyo Tacuarembó Chico, California y Sauce. Dinamarca a 

la derecha; de arriba hacia abajo: Karstoft, Gudenaa y Aakaer. 
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Anexo 2. Clasificación taxonómica de los ítems animales encontrados en la dieta de los peces 

de Uruguay (las presas de origen vegetal no se muestran ya que el nivel de clasificación 

presentado en las figuras es el máximo al que se llegó).  

Arthropoda     

 Arachnida Araneae   

  Hydracharina   

  Oribatei   

 Insecta Coleoptera Curculionidae  

   Dytiscidae  

   Elmidae   

    Elmis sp. 

    Cylloepus sp. 

   Hydrophilidae  

   Psphenidae  

  Diptera Ceratopogonidae  

   Chironomidae  
   Chironominae  

   Orthocladidae  

   Orthocladiinae  

   Simuliidae  
   Tanypodinae  

   Tipulidae  

  Ephemeroptera Ephemeridae Ephemera sp. 
   Ephemerellidae Ephemerella sp. 
   Baetidae Baetis sp. 
   Caenidae  

   Leptophlebidae  

  Hymenoptera Formicidae  

  Hemiptera Gerridae  

   Veliidae  
   Naucoridae  

  Lepidoptera Lepidostomatidae  

  Odonata Anisoptera  
   Zygoptera  

  Orthoptera Caelifera sp.  

  Plecoptera Leuctra sp.  

  Tabanophorma Tabanidae  
  Trichoptera Hydropsychidae  

   Hydroptilidae  

   Leptoceridae  
  Thysanoptera    

 Crustacea Branchyopoda Cladocera  

  Copepoda   

  Malacostraca Aeglidae Aegla sp. 

   Amphipoda Gammarus sp. 

   Isopoda  

  Ostracoda   

Mollusca     

 Bivalvia Neocorbicula   

  Eupera sp.   

 Gastropoda Cochliopidae Heleobia sp.  

  Planorbidae Biomphalaria sp.  

   Drepanotrema sp.  

Annelida Oligochaeta    
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Anexo 2. Continuación. Clasificación taxonómica de los ítems animales encontrados en la 

dieta de los peces de Uruguay (las presas de origen vegetal no se muestran ya que el nivel de 

clasificación presentado en las figuras es el máximo al que se llegó). 

Nematoda     

Chordata     

 Peces Characiformes Astyanax sp.  

   Bryconamericus ytu  

   Characidium rachovii  

   Cheirodon interruptus  

   Cyanocharax uruguayensis  

  Cyprinodontiformes Cnesterodon decemmaculatus  

   Phalloceros caudimaculatus  

  Perciformes Australoheros scitulus  

   Crenicichla sp.  

  Siluriformes Rineloricaria sp.  

 Tetrapoda Lacertidae   
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Anexo 3. Clasificación taxonómica de los ítems animales encontrados en la dieta de los 

peces de Dinamarca (las presas de origen vegetal no se muestran ya que el nivel de 

clasificación presentado en las figuras es el máximo al que se llegó). 

Arthropoda     

 Arachnida Araneae   

 Insecta Coleoptera Haliplidae Brychius elevatus 

   Dytiscidae Oreodytes sanmarkii 

   Elmidae  Elmis sp. 

    Limnius sp. 

   Hydrophilidae  

  Diptera Athericidae Atherix sp. 

   Pediciidae Dicranota sp. 

   Ceratopogonidae  
   Chironomidae  

   Chironominae  

   Empididae  

   Limoniidae  
   Orthocladiinae  

   Simuliidae  

   Tanypodinae  
   Tipulidae  

  Ephemeroptera Ephemeridae Ephemera sp. 
   Ephemerellidae Ephemerella sp. 
   Baetidae Baetis sp. 
   Caenidae Brachycercus sp. 

   Heptagenidae Heptagenia sp. 

  Hymenoptera Formicidae  
  Hemiptera Corixidae  

  Lepidoptera Lepidostomatidae  

  Odonata Zygoptera  
  Orthoptera Caelifera sp.  

  Plecoptera Leuctridae Leuctra sp. 
   Perlodidae Perlodes sp. 

  Tabanophorma Tabanidae  

  Trichoptera Hydropsychidae Hydropsyche sp. 
   Polycentropodidae  

   Goeridae Goera sp. 

   Rhyacophilidae Rhyacophilia sp. 

   Hydroptilidae  

   Limnephilidae  

   Leptoceridae Atripsodes alpifrons 

   Brachycentridae Brachycercus subnutilus 

 Crustacea Branchyopoda Cladocera  

  Copepoda   

  Malacostraca Amphipoda Gammarus sp. 

   Isopoda  

  Ostracoda   

Mollusca     

 Gastropoda    

  Physidae  Physa fontinalis 

  Cypraeidae  Cypraea asellus 

     

  Ancylidae  Ancylus fluviatilis 

  Ptychoderidae  Ptychodera sp. 

Hemichordata     
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Anexo 3. Continuación. Clasificación taxonómica de los ítems animales encontrados en la 

dieta de los peces de Dinamarca (las presas de origen vegetal no se muestran ya que el nivel 

de clasificación presentado en las figuras es el máximo al que se llegó). 

Chordata     

 Peces Gasterosteiformes  Gasterosteus aculeatus 

  Salmoniformes  Salmo trutta 
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Anexo 4. Nombres completos de las especies de la región subtropical 

(Uruguay) y respectivos autores. El orden de las especies es el mismo 

en el que aparecen en la Tabla 5. 

Phalloceros caudimaculatus (Hencel, 1868) 

Hypostomus sp. (Lacépede, 1803) 

Hypostomus commersoni (Valenciennes, 1836) 

Hemiancistrus sp. (Bleeker, 1862) 

Cheirodon interruptus (Jenyns, 1842) 

Cnesterodon decemmaculatus (Jenyns, 1842) 

Cyphocharax voga (Hensel, 1870) 

Hyphessobrycon meridionalis (Ringuelet, Miquelarena y Menni, 1978) 

Hisonotus sp. (Eigenmann y Eigenmann, 1889) 

Rineloricaria sp. (Bleeker, 1862) 

Hyphessobrycon luetkenii (Boulenger, 1887) 

Astyanax sp. (Baird y Girard, 1854) 

Cyanocharax uruguayensis (Messner, 1962) 

Pimelodella australis (Eigenmann, 1917) 

Pseudocorinopoma doriae (Perugia, 1891) 

Australoheros scitulus (Rican y Kullander, 2003) 

Brachyhypopomus bombilla (Loureiro y Silva, 2006) 

Bryconamericus ytu (Almirón, Azpelicueta y Casciotta, 2004) 

Characidium tenue (Cope, 1894) 

Diapoma terofali (Géry, 1964) 

Gymnogeophagus gymnogenys (Hensel, 1870) 

Gymnogeophagus meridionalis (Reis y Malabarba, 1988) 

Gymnotus carapo (Linnaeus, 1758) 

Jenynsia onca (Lucinda, Reis y Quevedo, 2002) 

Gymnogeophagus sp. (Miranda Ribeiro, 1918) 

Charax stenopterus (Cope, 1984) 

Characidium rachovii (Regan, 1913) 

Scleronema operculatum (Eigenmann, 1917) 
Hyphessobrycon uruguayensis (Fowler, 1943) 

Trachyelopterus galeatus (Linnaeus, 1766) 

Characidium pterostictus (Gomes, 1947) 
Rhamdella longiuscula ( Lucena and da Silva, 1991) 

Scleronema sp. (Eigenmann, 1917) 

Synbranchus marmoratus (Bloch, 1795) 

Australoheros facetus (Jenyns, 1842) 

Crenicichla lepidota (Heckel, 1840) 

Hoplias malabaricus (Bloch, 1794)  

Oligosarcus oligolepis (Steindachner, 1867)  

Oligosarcus sp. (Günther, 1864) 

Oligosarcus jenynsii (Günther, 1864)  
Heptapterus mustelinus (Valenciennes, 1835) 
Rhamdia quelen (Quoy and Gaimard, 1824)  

Crenicichla scottii (Eigenmann, 1907)  
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Anexo 5. Nombres completos de las especies de la región templada 

(Dinamarca) y respectivos autores. El orden de las especies es el 

mismo en el que aparecen en la Tabla 6. 

Rutilus rutilus (Linnaeus, 1758) 

Platichthys flesus (Linnaeus, 1758) 

Gasterosteus aculeatus (Linnaeus, 1758) 

Pungitius pungitius (Linnaeus, 1758) 

Lota lota (Linnaeus, 1758) 

Carassius carassius (Linnaeus, 1758) 

Cottus gobio (Linnaeus, 1758) 

Gobio gobio (Linnaeus, 1758) 

Thymallus thymallus (Linnaeus, 1758) 

Leuciscus leuciscus (Linnaeus, 1758) 

Salmo trutta (Linnaeus, 1758) 

Anguilla anguilla (Linnaeus, 1758) 

Perca fluviatilis (Linnaeus, 1758) 

Salmo salar (Linnaeus, 1758) 

Essox lucius (Linnaeus, 1758) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


