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Resumen

Comprender los mecanismos que determinan los atrda diversidad es una meta
central en Ecologia. La Teoria de Nichos postula tu coexistencia de especies
depende de las diferencias entre ellas. La Teaiar®l Unificada de la Biodiversidad
y Biogeografia (TNUBB) parte de la equivalencia diemal entre los individuos
presentes en comunidades saturadas, determinaadsuuoma-cero donde cada muerte
lleva al reclutamiento desde la comunidad o la ooetaunidad. Esta teoria se basa en
dos parametros: la tasa de migracion metacomumidanmidad y el ‘ndmero
fundamental de biodiversidad’, funciéon del tamai&olal metacomunidad y la tasa de
especiacion. Las teorias de nicho y neutrales peyponecanismos complementarios,
reconociéndose la necesidad de una sintesis enbr@sa

En esta tesis se evaluaron predicciones centraeambas teorias en comunidades
vegetales de charcos temporales en Rocha, Urugliapsamblaje en base a nichos se
evalu6 mediante las co-ocurrencias en grupos foates y por complementariedad
funcional. La TNUBB fue analizada desde sus supsgegé saturacion comunitaria y
dinamica de suma-cero, hasta predicciones de abciadarelativas y escalamiento
especies-area. Se introdujo un test de neutralidasado en la verosimilitud de los
parametros estimados y la diversidad beta obseefatda comunidades.

Las predicciones asociadas a Teoria de Nichos fuapmyadas solo en la escala
espacial mas pequefia. Los supuestos de TNUBB fumpoyados por los datos, asi
como el patron metacomunitario de abundanciasivatatLa relacion especies-area
presentd una discrepancia cuantitativa con el nooeehluado. El test de neutralidad
aparece como un aporte importante a la compremgbifuncionamiento del sistema.
Esta tesis logra la evaluacion mas amplia de la BBIUealizada hasta la fecha,
considerando sus supuestos y principales prediesj@si como las alternativas basadas
en Teoria de Nichos. Se destaca el potencial delajes neutrales para avanzar en la
comprension de sistemas particulares.

Abstract

Understanding the mechanisms which determine béoslity patterns is a main goal of
ecology. Niche Theory states that species coexstelepends on critical differences
between species. Alternatively, Unified Neutral dhe of Biodiversity and
Biogeography (UNTBB) assumes functional equivalentendividuals belonging to
different species and community saturation, leadm@ zero-sum game in which a
death is followed by the recruitment of a new indiidal from the local community or
the metacommunity. UNTBB predictions are based wo key parameters: the
migration rates from the metacommunity to local ommities and a ‘fundamental
biodiversity number’, which is a function of metawmunity size and speciation rate.
Both theories propose complementary mechanismsthemndreconciliation is regarded
as a need.

In this thesis, key predictions associated to bibidories were evaluated in plant
communities from temporal ponds in eastern Urugudighe-based assembly rules
were evaluated through the co-occurrence of speeidsn functional groups and
assembly following functional complementarity. UNBBwas tested from its
assumptions of community saturation and zero-sunamycs to rank-abundance and
species-area relationships. A neutral test basedbarameter likelihood and beta
diversity among local communities was also perfame



Niche Theory predictions were supported only to shellest spatial grain evaluated.
UNTBB assumptions and relative abundance prediatiere consistent with data. The
species-area model presented some quantitativerehifes with data. The neutral test
performed seems to improve our comprehension offuti&ioning of the system. This

thesis achieves the broadest UNTBB evaluation te,dacluding assumptions, main

predictions and alternative Niche mechanisms. Théeential of neutral tests on

understanding particular species systems is hilgtddy
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Introduccion y antecedentes

La comprensién de los patrones de riqueza y abuiaate las distintas especies y los
mecanismos que los determinan es sin duda unosd®ds importantes topicos en ecologia
(Ricklefs y Schluter, 1993; Rosenzweig, 1995; GojeGraves, 1996; Morin, 1999; Weiher
y Keddy, 1999b; Hubbell, 2001; Chase y Leibold, 20Iaksic y Marone, 2007). La riqueza
de las comunidades es una muestra de la riguezanakgde especies, acotada por
mecanismos operando a diferentes escalas espaciai@porales (Ricklefs y Schluter, 1993;
Gotelli y Graves, 1996; Hubbell, 2001; Chase, 20@83junos de los procesos involucrados
en la determinacion de las comunidades son lasteaisticas abidticas del ambiente local,
las interacciones interespecificas que promueverdimitan la coexistencia, eventos
estocasticos de colonizacién y extincion local gtdees histéricos, como la especiacion y las
invasiones y extinciones regionales (Pimm, 199Tklefs y Schluter, 1993; Rosenzweig,
1995; Hanski, 1999a; Morin, 1999; Weiher y Kedd$99b; Hubbell, 2001; Chase y Leibold,
2003). De este modo, los diferentes patrones deeza y abundancia de especies son
resultado de procesos operando en el propio nérérquico en que son observados y en
niveles superiores e inferiores, un fenomeno ammaidge reportado en ecologia (Levin,
1992) y cuyas raices histéricas se encuentran €adda General de Sistemas (Naveh et al.,
2002). En la presente tesis se intentan evaluarsigmiestos y principales predicciones
derivadas de los mecanismos asociados a dos ddsremfoques tedricos sobre el
establecimiento y mantenimiento de la diversidanldgica en comunidades vegetales, a

través de algunos patrones observados en las mismas

Ensamblaje de comunidades

Respecto al ensamblaje y mantenimiento de la ddssisen comunidades, existen dos
perspectivas. Segun se entienda que la estructutasdcomunidades esta determinada por
rasgos de las especies que las componen, relevaates el establecimiento en un
determinado habitat o mediando interacciones dasr@ropias especies, estaremos hablando
de ensamblaje por nicho ecolégico. Por el contrasiose considera que la historia de
especiacion, colonizacion y extincion a nivel regioy local es mas importante que los
rasgos de las especies particulares, estaremosnkablde ensamblaje por dispersion
(Hubbell, 2001).



Ensamblaje por nicho ecoldgico

El ensamblaje por nicho ecolégico considera la asigion de especies en las comunidades
como el resultado de los filtros impuestos porrabignte e interacciones interespecificas.
Bajo esta perspectiva la competencia entre espienesun rol central en la estructuracion de
las comunidades. La explotacion de recursos limngadn el ambiente por parte de las
distintas especies determina que exista un limiesamilitud entre especies para que puedan
coexistir, de acuerdo con el principio de exclusstompetitiva (Hardin, 1960; MacArthur y
Levins, 1967). La accidon de este mecanismo gersranes caracteristicos de segregacion
entre especies similares, cambios morfolégicos celemso de recursos en especies en
presencia de un competidor y particion de nichoakyuna dimension que permita la
coexistencia (Schoener, 1974; Gotelli y Graves,61%%eiher y Keddy, 1999b; Chase y
Leibold, 2003). El abordaje de los procesos quegenalgunos de estos patrones ha llevado
a un gran debate en torno a la formulacion de aedle ensamblaje’ de comunidades y en
particular a la validez y generalidad de las mis(idsiher y Keddy, 1999b). Histéricamente
este debate se inicia con la formulacion de redgasnsamblaje que realizara Jared Diamond
en 1975. Diamond propuso explicaciones para losopes de distribucion de aves en el
archipiélago de Bismarck en base a siete reglagrarinos de combinaciones permitidas o
prohibidas de especies de aves emparentadas \ygeemiente similares (Gotelli y Graves,
1996; Weiher y Keddy, 1999b; Gotelli y McCabe, 200&ich, 2004). Estas reglas, habiendo
sido cuestionadas desde el punto de vista logiomr{@ y Simberloff, 1979; Keddy, 1992;
Gotelli y Graves, 1996), generaron sin embargoogo fle debate muy rico desde el punto de
vista estadistico y metodoldgico. Al cuestionarge tps patrones observados por Diamond
podrian haber sido generados por azar y no pousird competitiva (Connor y Simberloff,
1979), se introdujeron los modelos nulos como haegata estandar muchos andlisis
ecologicos (Gotelli y Graves, 1996). Pasados m&30dafios desde la formulacion inicial de
Diamond parece existir consenso entre los defessteensamblaje por nicho ecoldgico en
cuanto a la no aleatoriedad en el proceso de enagj@nte comunidades (Weiher y Keddy,
1995, 1999b; Weiher etal., 1998; Gotelli y McCalk@02; Sfenthourakis et al., 2004;
Bangert et al.,, 2006), sin embargo existen otra®dode debate cuyo desarrollo es mas

reciente.

La formulacion de nuevas reglas de ensamblaje dwgi importante motor del desarrollo

tedrico, a través de la discusion y el contrastgigoo (Connor y Simberloff, 1979; Weiher y



Keddy, 1999b, 1995; Weiher et al., 1998; Gotelklison, 2002; Gotelli y McCabe, 2002,
Feeley, 2003; Stubbs y Wilson, 2004; Ulrich, 20B8ngert et al., 2006; Holdaway y
Sparrow, 2006). El centro del debate refiere atquede procesos deben ser abarcados por
estas reglas (Gotelli, 1999; Weiher y Keddy, 1998byeneralidad a la que deben apuntar las
mismas (Wilson, 1999a) y la importancia relativae diene la historia particular de cada
comunidad local en la determinacion de su compasiespecifica (Chase, 2003). Una linea
de autores incluye desde las interacciones enpecies hasta factores abioticos e historicos
para explicar la estructura observada en las catades locales, partiendo de todas las
especies presentes en un pool regional (Keddy,; M@er et al., 1998; Weiher y Keddy,
1999a). Otros proponen sélo tener en cuenta lasraittiones interespecificas en la
identificacion de reglas de ensamblaje, limitandaleance a las especies con potencialidad
real de coexistencia local (Fox, 1999; Wilson, 189%ste punto en la controversia va a la

definicion misma de las reglas y su solucion esrakan el fortalecimiento del marco teorico.

En cuanto a la generalidad de las reglas, se pwid@mguir cuatro tipos: (1) reglas basadas
en especies particulares, (2) reglas basadas eengia/ausencia, (3) reglas basadas en
caracteres funcionales, y (4) reglas basadas emdahadia especifica (Wilson, 1999a). Las
reglas de los tipos 1, 2 y 4 apuntan explicitamanteidentidad de las especies, llegando al
extremo de ser elaboradas y aplicables sélo pamasgaarticulares. Las reglas basadas en
caracteres funcionales, o en grupos de especiesatanteres funcionales similares (grupos
funcionales), presentan la ventaja de ganar gedaday comprension del sistema en estudio
(Holdaway y Sparrow, 2006). A partir de un poolioegl de especies, podemos limitar el
analisis a las que presentan similares requeriosesrinbientales y potencialidad histérica de
coexistir. Estas especies que comparten su distdbbuespacial de acuerdo a condiciones
ambientales conforman grupos funcionales beta @Wjl4999b). Dentro de las comunidades
es posible distinguir subgrupos de especies queamti recursos en forma similar. La
capacidad de utilizar recursos se refleja en @gtuncionales (Weiher et al., 1999; Booth
et al., 2003; Diaz et al., 2004), a partir de loales es posible asignar a las distintas especies
a grupos funcionales alfa mas o menos objetivoss@ij 1999b). Dentro de estos grupos alfa
compuestos por especies ecologicamente muy sisilareompetencia es mayor que entre
especies de diferentes grupos, generandose patongeuentes de exclusion de especies y
dispersion de caracteres (Wilson, 1999b; Holdaw&parrow, 2006).



Los patrones de co-ocurrencia no aleatorios somstdds asociaciones o0 exclusiones de
especies que difieran de lo esperado aleatoriameonao los patrones segregados (Gotelli y
Graves, 1996), anidados (Almeida-Neto etal., 200%jch y Gotelli, 2007), patrones
compartimentados de especies y patrones generadoscambio de especies en un gradiente
(Almeida-Neto et al. 2007). Muy fuertemente asoogadl marco tedrico de reglas de
ensamblaje se encuentran los patrones segregaudses @ue ciertas especies tienden a
coexistir con menor frecuencia que la esperadaisangia de competencia (Gotelli y Graves,
1996; Gotelli y McCabe, 2002; Ulrich, 2004) y hadosreportados en comunidades de aves,
mamiferos, hormigas y plantas (Gotelli y McCabe)2)0 Sin embargo otros mecanismos,
como el filtrado de habitat, asociaciones parti@daa microhabitats, dispersion limitada de
las especies y procesos histériceg)(fantasma de la competencia pasada) o evolutegs (
alopatria), pueden dar lugar al mismo tipo de pasqUIlrich y Gotelli, 2007). Lo cual debe
ser tenido en cuenta en la identificacion de utemsia modelo para su evaluacion. Una
correcta identificaciéon de grupos funcionales adfaresenta un aporte a la deteccion de estos
patrones. No todos los grupos funcionales son ngeiade afectados por la disponibilidad de
recursos, por lo que el analisis de estos patrtam@endo en cuenta esta clasificacion puede

decirnos mucho del funcionamiento de las comunislade

Una de las reglas de ensamblaje mas controvertislda que supone el ensamblaje de las
comunidades segun secuencias ciclicas de compleneglatd funcional. Las nuevas especies
que ingresan exitosamente a las comunidades peeteree grupos funcionales diferentes,
debido a la complementariedad en el uso de recutsts vez representados los diferentes
grupos funcionales que componen el pool de espseiaginicia el ciclo. Esto genera un
patron denominado ‘estados favorecidos’, en qudif@sentes grupos funcionales aparecen
representados en las comunidades por similar e@htld especies (Fox, 1999; Kelt y Brown,
1999). La principal critica a esta regla se basgquenestos patrones podrian ser resultado de
un artefacto de andlisis, acusandose a sus progsnde no tener en cuenta habitat, rango
geografico ni factores histéricos. También se amgnta que los mismos patrones pueden
haberse generado por pérdida sucesiva de especias eomunidades locales o porque la
estructuracion esta dada a nivel de rangos geogsafSimberloffet al. 1999). Atendiendo a
estas criticas y a lo notablemente limitado deviduacion empirica disponible el primer
punto abordado en esta tesis es el analisis da dadjla en un conjunto de comunidades

locales sin discontinuidades biogeograficas y erdiftes niveles en la escala espacial.



Ensamblaje por dispersién, Teoria Neutral

Alternativamente, el ensamblaje por dispersiénasalen la capacidad de los organismos de
colonizar nuevos habitats (Hubbell, 2001). Baje estfoque los mecanismos biogeograficos
y evolutivos tienen un rol central en la explicacae los patrones observados, excluyéndose
notablemente los mecanismos ecoldgicos asociadas mteracciones entre especies. Los
primeros se centran en los procesos de arribo sispemncia de especies en las comunidades
(MacArthur y Wilson, 1967; Whittaker y Fernandedde#s, 2007), mientras que desde la
perspectiva evolutiva se destacan los eventos lglohalocales de especiacion (Gillespie,
2004; Losos y Ricklefs, 2009). Algunos de los dedlrs mas notables de esta perspectiva
sobre el ensamblaje de comunidades son la Biogémgde islas, y la ecologia de
metapoblaciones y metacomunidades (MacArthur y &jl967; Hanski, 1999a; Holyoak
et al., 2005).

En este marco fue propuesta la Teoria Neutral thdf de Biodiversidad y Biogeografia
(TNUBB) (Hubbell, 1997, 2001). En esta teoria lasmanidades, definidas como grupos de
especies simpatricas que obtienen sus recursdsneisreo nivel tréfico, son el resultado de
procesos estocasticos de muerte y reclutamientmdieiduos (Hubbell, 2001). EI primer
supuesto detras de esta teoria es que las comasidad finitas, ya que ocupan un espacio
fisico limitado, saturado de individuos. Cada imdlimo muerto en las comunidades sera
remplazado por un individuo cuya identidad espezifs una funcidn probabilistica de la
cantidad de individuos de cada especie en la catadniocal o, por migracién, de la
metacomunidad. Esta equivalencia funcional a niwelividual constituye el segundo
supuesto. El cumplimiento de estos dos supuestteyniea el establecimiento de una
dinamica de suma-cero, donde la ganancia de indigidoor parte de una especie es
compensada por la pérdida sufrida por otra. Estame&mo lleva en comunidades cerradas al
aumento de la abundancia de las especies mas abesden detrimento de las raras,
derivando en el largo plazo hacia la monodominagtdibbell, 1997, 2001). La inmigracién
desde la metacomunidad balancea la pérdida dezedoeal, siendo la principal fuente de
diversidad en las comunidades. El mantenimientia dieversidad en la metacomunidad se da
a través de eventos esporadicos de especiaciorbéfiup001). En el planteo original de la
teoria se presentan una serie de predicciones pabanes de diversidad esperados bajo la
accion del mecanismo propuesto. Estas van desdealmenes de riqueza y abundancia

relativa de especies en comunidades locales y oratatidades, hasta patrones de extincion



(Halley y lwasa, 2011), especiacion, filogeniasogdevidad de las especies (Davies et al.,
2011) en las comunidades (Hubbell, 2001). Las pegulies cuantitativas se basan en la
estimacion precisa de dos parametros para el sistenestudio. (1) El ‘nUmero fundamental
de biodiversidad’' g, resume el efecto del tamafio de la metacomunid@dy( la tasa de

especiaciony) sobre la diversidad del sistema cothe 2J,,v, con un valor aproximado al

de Fisher (Hubbell, 2001). (2) La tasa de inmigmailesde la metacomunidad hacia cada
comunidad localm, representando la probabilidad de que un indiviue muere en la
comunidad local sea remplazado por un migranteediessthetacomunidad. Un valor cercano
a 0 implica que la comunidad local es relativamesteada o limitada por dispersién, lo que
genera un patrén de abundancias cuasi-lognormapooas especies raras (Hubbell, 2001;
Magurran, 2005). Por el contrario, cuanto mas pndxa 1 sea este valor mas importante sera
la inmigracion en la estructura de la comunidadllogbservandose una cola larga de especies
raras mas parecido a una serie de Fisher (Hul2@€ll,; Magurran, 2005). En forma similar a
este parametro se puede utilizar el ‘nidmero funddéamhede inmigracion’,l, que puede
interpretarse como la cantidad de individuos irsedo llegar desde la metacomunidad a la
m

comunidad local, y que se relacionanacomo | = (1 )
-m

(3-1), dondeJ es el tamafio, en
cantidad de individuos, de la comunidad local (kteeet al., 2007; Munoz et al., 2007). Se ha
criticado a la TNUBB argumentando que la simplididke sus supuestos y predicciones no
logra captar la complejidad de las comunidadesral@s; o que son aun implausibles
(Fuentes, 2004; Turnbull et al., 2005; Purves ynbul, 2010). Sin embargo, sus proponentes
y defensores reconocen que de ninguna manera hasniades estan compuestas por
individuos idénticos, no existen en la vida real ¢camunidades “neutrales” (Hubbell, 2001;
Alonso et al., 2006). TNUBB es una teoria ideak ggsume la equivalencia entre individuos
como abordaje de base a las dinamicas de las cdates, y cuyo mayor mérito, al menos
desde el punto de vista del planteo de esta tesiga en ser una teoria de muestreo orientada
al contraste empirico, “a medida del empiricistalofso et al., 2006; McGill et al., 2007).
Sin embargo, el mayor aporte de este planteo eolagia como ciencia ha sido la renovacion
de la discusion sobre determinantes de los patradsodiversidad (Chase y Leibold, 2003;
Magurran, 2004, 2005; Leibold y McPeek, 2006; ME@i010; Rosindell et al., 2011).

A pesar de que varios estudios han evaluado algpmedicciones de TNUBB, la
consideracion simultdnea de supuestos y predicsiaiternativas es escasa (McGill et al.,

2006). La falta de evaluaciones empiricas ampbBasogable, ya que las comunidades podrian



ser la eventual realizacion de procesos de nicbhmgultrales (Gravel et al., 2006; Hérault,

2007; Jabot et al., 2008; Perry et al., 2009) delaado la crisis actual en biodiversidad de
una robusta teoria en ecologia de comunidadesdeihas principales focos de critica ha sido
gue algunos patrones usualmente atribuidos a TNple#len ser obtenidos bajo mecanismos
de nicho, poniendo el foco en los supuestos deolda neutral (Doncaster, 2009; Chisholm y
Pacala, 2010; Du et al., 2011). En este conteatimvestigacion empirica deberia apuntar a la
evaluacion simultanea de supuestos y predicciones igvolucren un mayor riesgo,

enfocandose por ejemplo en aquellos patrones ensast no utilizados para generar la teoria
(Ginzburg y Jensen, 2004; Paine, 2005; McGill gt 2006; Ginzburg et al., 2007). A

continuacion, se presentan los principales atrib@tumunitarios y biogeograficos focos de

debate entre teoria de nicho y teoria neutral.

Distribucion de abundancias

Comprender los mecanismos que dan cuenta de losnpatde abundancia relativa de
especies en las comunidades representa una meta, h@sro parcialmente alcanzada, en
ecologia (Gotelli y Graves, 1996; Hubbell, 2001;guaan, 2004, 2005; Begon et al., 2006;
Gotelli, 2008). El abordaje metodolégico empleadoapsu comprension se basa en el ajuste
de datos observados a funciones conocidas, segarirapciones inductivas o deductivas.
En los primeros se intenta describir el patrén olzk sin asumir mecanismas priori
(Hubbell, 2001; Magurran, 2004; Begon et al., 2008)este grupo pertenecen la serie
logaritmica (Fisher et al., 1943) y la distribucidg-Normal (Preston, 1948). Los abordajes
deductivos construyen modelos de distribucion dendancias en base a la accion de algun
mecanismo biolégico (Hubbell, 2001; Magurran, 20Bégon et al., 2006). A este grupo
pertenecen, el modelo de ‘vara quebrada’, basad dimision aleatoria de recursos entre las
especies (MacArthur, 1957) y la serie geométricgatia en el pre uso de de nicho donde las
nuevas especies utilizan una fraccion fija de éasirsos no utilizados por las ya presentes en
la comunidad (Motomura, 1932). A pesar de que lasleglos inductivos proveen buenos
ajustes a los patrones observados, los deductmogreferidos como hipétesis biologicas
explicitas (MacArthur, 1957). La TNUBB propone axal “qué tan lejos podemos llegar”
con un modelo deductivo en el que se asume quadosduos de un mismo grupo tréfico
son igualmente afectados por cualquier procesadgical (Hubbell, 2001). La distribucion
suma-cero multinomial de abundancias de especaésichia por esta teoria ha sido evaluada

en forma adecuada apenas una decena de vece0@6isiendo apoyada en menos de la



mitad de los casos (McGill et al., 2006). Sin ergbaren terrenos estadisticos y biolégicos
podria ser dificil favorecer mecanismos alternatigdlo con el analisis de distribucion de
abundancias de especies, por lo que actualmenteors®idera el ajuste de curvas de
abundancia como una evaluacion débil de las te¢kagurran, 2005; McGill et al., 2006;
Harte, 2011). La evaluacion de este patrén no debkzarse como Unica prueba de los
mecanismos propuestos para su generacion, debgamdoomplementada con predicciones
sobre otros patrones (McGill et al., 2006, 2007)

Relacioén riqueza-area

Otro patrén importante al que se ha dedicado amapdiacion es el incremento en la cantidad
de especies en funcion del area. Inicialmente tagorpor Watson en 1859, este patron
constituye la regla mas general en ecologia (Ressgz 1995; Lawton, 1999) y el mas

fundamental problema a abordar desde la biogeagfdfibbell, 2001). En su tratamiento se
suele dividir segun la escala de observacion yol#ticuidad de los habitats. Existen tres
patrones diferentes segun aumentamos la escalei@spa observacion desde localidades a
todo el planetaKig. 1). Las escalas intermedias de observacion presamanrelacion

caracteristica entre el area y la riqueza, siguiemth ley de potencia segun la ecuacion

propuesta por Arrhenius en 1928 =cA® (Preston, 1960; Rosenzweig, 1995; Hubbell,
2001). Este mismo patron se observa al comparaigieeza de especies entre islas de
diferente tamafo de un archipiélago o islas det&iddn un paisaje discontinuo (Rosenzweig,
1995). Bajo las dos perspectivas de ensamblajeaseptopuesto diferentes hipoétesis para
explicar la acumulacién de especies al aumentaireal (Rosenzweig, 1995; Gotelli y Graves,
1996; Hubbell, 2001). Los mecanismos basados dmrse enfocan en el incremento de
oportunidades de encontrar condiciones adecuadaslgmdiferentes especies o de mitigar
interacciones bidticas en areas mayores (Rosenzh@9%; Gotelli y Graves, 1996; Weiher y

Keddy, 1999b; Chase y Leibold, 2003). Las teoriasedsamblaje basado en dispersion
destacan el rol del tamafio y conectividad de par@meel establecimiento de especies, y
consecuentemente en la rigueza de especies (MacAytiWilson, 1967; Hubbell, 2001,

Holyoak etal., 2005). La TNUBB propone evaluac®maantitativas con predicciones

concretas respecto a este fenédmeno (Hubbell, 2@319. representa un enorme aporte a su
valor como teoria, ya que constituye un insumoctire su falsabilidad (Paine, 2005). El

desarrollo de modelos neutrales espacialmente o#gli ha apuntado directamente al



abordaje de este patréon, generando a su vez lsiGevile los modelos de dispersion y
especiacion (Rosindell y Cornell, 2009; Rosinde#le 2010; Etienne y Rosindell, 2011).
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Figura 1 — Curva de acumulacién especies-area de la a@fdehmundo seguin datos de
Preston (1960). Modificado de Hubbell (2001).

Estimacion de parametros y evaluacion empiricaNid BB

Las evaluaciones empiricas de TNUBB se han enridoed cambiar su foco, partiendo del
ajuste de abundancias relativas hacia prediccisole® patrones de acumulacién de especies
bajo modelos espacialmente implicitos (Etienne,720@unoz et al., 2008) y explicitos
(Rosindell y Cornell, 2009; Etienne y Rosindell 12D Esto ha llevado a exigir un notable
perfeccionamiento en la estimacién de parametrs @aaluar el desempefio de los modelos,
teniendo en cuenta el tipo de sistema en que klanceiectados los datos para la evaluacion
empirica (Etienne, 2007, 2009a, 2009b; Munoz et2fl07, 2008; Beeravolu et al., 2009).
Los primeros métodos de estimacion de parametrdsasaban en el ajuste de curvas de
diversidad-abundancia en la metacomunidad (HubB6&D1). El desarrollo de métodos de
estimacion de parametros basados en otros pat(&tiesne, 2007, 2009a, 2009b; Munoz
et al., 2007) permitié la evaluacidon de prediccgde distribucion de abundancias sin caer en
el sobreajuste. A su vez, entre estos metodosrsenkprado las estimaciones. Modelos sin
gran detalle en las diferencias de permeabilidadigrantes de las comunidades locales
(Etienne, 2005, 2007) dieron paso a estimacionestgumen en cuenta estas diferencias



(Munoz etal., 2008; Etienne, 2009a), llegando aodw@s de estimacion simultdnea de

combinaciones éptimas de parametros (Etienne, 2009b

Respecto a la evaluacion de la accion de mecanisguisales, quiza el avance mas notable
ha sido el desarrollo de métodos que permiten avaiudas comunidades observadas pueden
haber sido generadas bajo la accién exclusiva deamsmos neutrales. El test ‘exacto’

evalla la probabilidad de que comunidades realeslgsuser generadas bajo mecanismos
neutrales, comparando la verosimilitud de las abooés observadas en funcion de los
parametros obtenidos contra la verosimilitud de wudades simuladas por mecanismos
estrictamente neutrales a partir de estos param@itienne, 2007). La aplicacion de este
método puede representar un enorme avance enriafickeion del aporte relativo de los

mecanismos neutrales a la estructura de las coamlesdfrente a mecanismos alternativos,

por ejemplo el filtro que impone el ambiente adeintas comunidades (Perry et al., 2009).

Necesidad de integracion

A pesar del instaurado debate los enfoques de njch@spersion no deben verse como
mutuamente excluyentes, sino como dos procesos leoraptarios. La necesidad de
integracion entre los distintos marcos teoricogregftes al ensamblaje de comunidades ha
sido planteada como uno de los grandes desafilzsatmlogia en la Ultima década (Hubbell,
2001; Chase y Leibold, 2003; Chave, 2004; Chas@5;2Gaston y Chown, 2005; Gravel
et al., 2006; Leibold y McPeek, 2006; Hérault, 200@bot et al., 2008; McGill, 2010;
Mutshinda y O’Hara, 2010; Rosindell et al., 20ara lograr esta integracién es necesario el
fortalecimiento del marco teérico disponible a é&swel contraste de predicciones frente a
patrones observados en comunidades reales, camdici®é qua noren el desarrollo de la
investigacion cientifica (Cuddington y Beisner, 2D0Una ecologia empirica amplia y
orientada a la teoria surge entonces como requigitdamental para alcanzar una teoria

ecologica robusta y confiable (Arim et al., 2007).

Sistemas de charcos temporales

Los charcos temporales consisten en depresionetereho que forman cuerpos de agua
someros, cuya formacién y mantenimiento estan@uptrégimen de lluvias. Son ambientes
localmente abundantes, cuya superficie abarca de pocos metros cuadrados a varias
hectareas y que presentan gran variedad de asjbdesde variaciones en la carga de
nutrientes a diferencias en los niveles de estné®@ogénico a los que estan sujetos (De
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Meester et al., 2005; Céréghino et al., 2008; Laefal., 2009). Su tamafio permite realizar
muestreos representativos y replicables con pdoemre, siendo facilmente manipulables en
abordajes experimentales (Wilbur, 1997; BlausteBtlwartz, 2001; De Meester et al., 2005;
Céréghino et al., 2008). Son sistemas que sin agicplarmente diversos individualmente,
presentan grandes diferencias en composicion ada erisma region, lo que los hace muy
importantes en el mantenimiento de la biodiversidadivel de paisaje (De Meester et al.,
2005; Céreghino etal.,, 2008). Las especies obdasva&n estos ambientes presentan
adaptaciones particulares a la temporalidad demligsos, particularmente en la habilidad
para colonizar y tasas de crecimiento y madurapidas para completar el ciclo de vida
antes que desaparezca el charco (Wilbur, 1997;sileuy Schwartz, 2001), siendo un caso
paradigmatico el de los peces anuales (Laufer,e2@09). A nivel del paisaje los charcos son
islas discretas de habitat acuatico en matriceestees. Esto los hace particularmente
adecuados para la evaluacion de dinamicas metajpmiddes y metacomunitarias (Blaustein
y Schwartz, 2001; De Meester etal.,, 2005; Céréghatal., 2008). A todas estas
caracteristicas debe agregarse que cada nuevaa@efdrmacion de charcos genera espacio
a nuevos eventos de colonizacion y dinamicas cdamiss (Wilbur, 1997), por lo que
representan un sistema ideal para la evaluacidohiptgesis referentes al ensamblaje de
comunidades. Los modelos de Teoria Neutral han sidaluados principalmente en
comunidades relativamente estables donde los @masipresentan una vida larga (Hubbell,
2001; Etienne, 2007; Munoz et al., 2007; Perryl.e809), por lo que su evaluacién en un

sistema con estas caracteristicas representadis dma novedad.

La presente tesis presenta una evaluacion empdlicanecanismos de ensamblaje y
mantenimiento de la diversidad biolégica asociadokas teorias de Nicho Ecologico y
Neutral Unificada de Biodiversidad y Biogeografia misma comprende la evaluacion de
predicciones respecto de algunos de los patronesmpirtantes abordados por la ecologia,

en un sistema identificado como modelo para estes.f
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Objetivos e hipotesis

Se plantean dos hipétesis, debido al rol compleanente las teorias mencionadas en la

estructuracion de las comunidades, con predicciomesretas a evaluar en cada caso.

Teoria de Nicho Ecolégico

La coexistencia de especies en las comunidadeg&stdninada por la forma en que utilizan
los recursos disponibles y el impacto que prodwsodme la disponibilidad de los mismos, de
modo que la coexistencia de diferentes especiasiestada por la similitud que presentan en

estos atributos.
Predicciones

La co-ocurrencia entre especies pertenecientesisahangrupo funcional es menor a la
esperada por azar tanto en el nivel espacial gonelente a los puntos de muestreo como en

el nivel de los charcos.

El aumento en la riqueza de las comunidades p@esenpatron caracteristico de adicion de
especies de grupos funcionales complementarioad@stfavorecidos), de modo que no hay
grandes diferencias en la cantidad de especieaddegrupo funcional en las comunidades.

Teoria Neutral

La equivalencia funcional en los parametros denfmgside los individuos presentes en una
comunidad saturada determina una dinamica comiaida suma-cero, siendo los patrones
observados en comunidades locales el resultadoatiice entre la deriva ecoldgica hacia la
monodominancia y el flujo de migrantes desde la aswhunidad. A nivel de la

metacomunidad la extincion de especies es balaageEada especiacion.
Predicciones

Las comunidades observadas presentan saturacigdideuos y dinamicas poblacionales de

suma-cero, cumpliendo los supuestos basicos daieplale esta teoria.

La distribucion de abundancias relativas en la costaunidad presenta un mejor ajuste a la

distribucion suma-cero multinomial que a distrilmngs alternativas.
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Modelos planteados en el marco de Teoria Neutralcdanta de los patrones observados de

acumulacion de especies en funcién del area.

Simulaciones realizadas bajo la accion exclusivendeanismos de teoria neutral reproducen

los patrones observados de riqueza, abundanc@agni®o de especies entre comunidades.

Objetivo general

Evaluar el ensamblaje y mantenimiento de la didessien un sistema de comunidades
vegetales, contrastando los patrones observadososopredichos por modelos planteados

bajo Teoria Neutral y de Nichos.

Obijetivos especificos

Evaluar el cumplimiento de predicciones plantedi#gs el enfoque de ensamblaje por grupos

funcionales, frente a los patrones de diversidagoados.
Evaluar la validez de supuestos de Teoria Neutrabenunidades vegetales.

Evaluar el cumplimiento de predicciones de riesgdadTeoria Neutral frente a patrones de

diversidad y acumulacion y recambio de especiad espacio en este sistema.
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Metodologia y area de estudio

El area de estudio

s« Charcos
== Rutas
Cafnadas
Alambrados

Matros
{ =) 1. 000

Figura 2 — Mapa delareade estudio. El sistema esta ubicado en la cueeda d
Laguna de Castillos, a unos 12 Km de la localidamdnima.

Los datos para este trabajo fueron obtenidos esistema de charcos temporales ubicado en
la cuenca de la Laguna de Castillos, en el deparntormde RochaHg. 2). Los predios se
encuentran en padrones de dos establecimientdegyBarra Grande’ y ‘El Guri’) en los
gue se practica ganaderia extensiva. En nuestsolgmtharcos temporales se forman en el
otofio, permaneciendo formados hasta mediados geifamvera, cuando la pérdida por
evaporacion supera a la precipitacion (Laufer .et2009). En este sistema cada afio se
forman un conjunto de mas de 50 charcos temporptesentando diferencias de area de
hasta 5 érdenes de magnitud (Pifieiro-Guerra, 2088fer et al., 2009). En los mismos se
han colectado e identificado mas de 120 especigtales, 200 de invertebrados, 5 de peces
y 4 de anfibios. Esta riqueza de especies repiesenbuen punto de partida para estudiar
determinantes de patrones de biodiversidad. En tesia se trabajé con comunidades
vegetales. Las mismas estan compuestas por plaumagn desde especies caracteristicas de

pradera €.g. Cynodon dactylon Eryngium echinatum Paspalum spp. hasta plantas
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netamente acuaticas.¢. Myriophyllum aquaticupiuziola peruvianaAzolla filiculoide$ y

algas filamentosas. Las distintas adaptaciones edionterrestre o acuatico no estan
restringidas a zonas especificas de los chai@mséntro-bordes), siendo posible encontrar
plantas de ambos extremos del gradiente en prawit® cualquier zona de los mismos (obs.

pers.).
Muestreo

Se realizaron 12 muestreos en el sistema de chdesole el afio 2005 al 2009 inclusive. Los
muestreos se distribuyeron a lo largo de la tentjaodee charcos, realizandose cada afio uno
(2005), dos (2006) o tres muestreos (2007-2009)c&tta charco temporal se tomaron 5
muestras de vegetacion equidistantes a lo largdideietro mayor, excepto en los casos en
que el diametro mayor era menor a 10 metros (unestraucada 2 metros) o mayor a 50
metros (una muestra cada 10 metros). Las muegrasmaron extrayendo la vegetacion en
un cuadrante de 20 cm de lado en cada punto detnemiesiendo posteriormente etiquetadas
y transportadas frescas al laboratorio para suifa=wion a nivel de especie mediante claves
(Lombardo, 1982, 1983, 1984). Debido a la difiadilpsara diferenciar entre individuos de la
misma especie, ya que la mayoria presentan repriddugegetativa, se cuantificaron las
ocurrencias en las muestras como aproximacion ablamdancia relativa de las especies
(Booth et al., 2003). El area cubierta por cadaachimuestral (0,04 Thes adecuada para el
estudio de comunidades diversas y densas de plaetaenas (Sutherland, 2006), siendo lo
suficientemente pequefio para minimizar la subestonade abundancias (Sutherland, 2006;
pero ver McGinnies, 1934, para una evaluacion eitplisobre este punto). Este
procedimiento fue repetido en los doce eventos wesireo.

Ensamblaje por grupos funcionales

Clasificacion en grupos funcionales

De la base de datos de 118 especies y morfoespiadissstema de charcos temporales se
seleccionaron las especies que aparecian en alsnigh@untos de muestreo en todo el
periodo. A las 46 especies seleccionadas se adjodicaracteres en funcién de 8 variables.
Seis de éstas fueron caracteres funcionales (Weashat.,, 1999) y las dos restantes
clasificaciones preexistentes, una en base a fdemada de macrofitas (Sculthorpe, 1967) y
otra taxondmicaTabla 1). A los caracteres funcionales se le adjudicaralores ordinales
(Booth et al., 2003) obtenidos de la bibliogratiarbardo, 1982, 1983, 1984), mientras que

15



las dos clasificaciones fueron codificadas medigateres nominales. Con la matriz obtenida
se realiz6 un analisis de cluster UPGMA, que unpas en funcion de la distancia media
entre todos los miembros de los mismos (Hammerl)@®ara las variables ordinales se
utilizé el indice de similitud de Gower, que prongelds diferencias entre todas las variables
normalizando los rangos de cada variable (Hamn@]1)2 Para las variables nominales se
utilizé la distancia de Hamming, que cuantifica déscrepancias en las variables entre pares
de elementos y en PAST son normalizadas al rangoal& (Hammer, 2011). Las distancias
obtenidas se combinan como la media ponderada $egamtidad de variables de cada tipo
(Hammer, 2011). La combinacion del algoritmo deupgmiento UPGMA con el indice de
Gower ha sido recomendada para andlisis de dieetdithcional basados en dendrogramas
(Podani y Schmera, 2006). Este analisis fue reddizn el software estadistico PAST 2.07
(Hammer et al., 2001).

Tabla 1 - Variables utilizadas en la construccion del clude
grupos funcionales

Variables Codificacién
Variables ordinales

Forma de semilla esférica; eliptica;
comprimida; alargada

Reproduccién vegetativa no; si

Tamario de hoja afila; <2cm? 2-5cm?;
>5cm?

Habito postrada; roseta; cespitosa;
erecta

Ciclo de vida anual; bianual; perenne

Comienzo de floracion invierno; primavera;

verano; otofio
Variables nominales

Forma de vida no hidrdéfita; palustre a
sumergida; enraizadas
sumergidas; hoja flotante;
emergentes; sumergida
libre; flotante libre

Filiacion taxonémica (Orden) 13 6rdenes diferentes

Analisis de estructura de comunidades

Para la siguiente parte del andlisis se utilizanattrices de presencia-ausencia de las especies
clasificadas. Se utilizaron matrices de cada unlesldoce muestreos a los niveles espaciales

de charcos y puntos de muestreo, ya que los patameo-ocurrencia son dependientes de la
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escala, siendo la segregacion por exclusion cotiyaetnas fuerte a escalas espaciales mas
acotadas (Holdaway y Sparrow, 2006). Las matrieemgresaron al software EcoSim 7.72
(Gotelli y Entsminger, 2010), agregando en una @ramcolumna el grupo funcional
adjudicado a cada especie. El andlisis de esteuctargrupos funcionales consiste en el
contraste de la co-ocurrencia observada en los osisirente a simulaciones donde se
adjudican grupos funcionales a la matriz inicial ferma aleatoria. Los indices de co-
ocurrencia observados en la matriz inicial y laaraa entre grupos funcionales se comparan
con los valores obtenidos en las simulaciones geterminar si la co-ocurrencia de especies
entre grupos funcionales y dentro de los mismossigsificativamente diferente de la
esperada por azar. El indice utilizado para cueatifa co-ocurrencia de especies fue el C-
score. Este indice cuantifica la cantidad de psegsegados de especies sin necesidad de que
la segregacion sea estricta. Presenta una buenaidag de deteccion del patron y una baja

probabilidad de rechazar la hip6tesis nula equidacwente (Gotelli, 2000; Gotelli y

Entsminger, 2010). Los indices obtenidos fueronmatizados segUr(XobS—Ysim)/asim,

dondeX,pses el indice observad,, la media de las simulacionesy, . el desvio estandar

sim
de éstas. Mediante esta transformacion los vakigesficativos de segregacion son aquellos
mayores a 2 (Ulrich y Gotelli, 2007). Se analizdltén si la adicion de especies presenta el
patron descrito por la regla de ensamblaje de estivorecidos (Fox, 1999). Este analisis
consiste en la comparacion entre la frecuencia stades favorecidos observada y la
frecuencia obtenida en las simulaciones. Este snédie ejecuta como complemento al
andlisis de estructura de grupos funcionales erSiatdGotelli y Entsminger, 2010). Se

corrieron en total 1000 rondas de simulacion.
Teoria Neutral

La evaluacion de la Teoria Neutral Unificada dedBiersidad y Biogeografia (TNUBB)
incluye varios aspectos. En este trabajo se prO@eévaluar supuestos que deben cumplirse
para su aplicacién y predicciones que van desdemtebn de abundancias relativas en la
metacomunidad y el patrén general de acumulaciérrigieeza respecto al area de las
comunidades locales (Hubbell, 2001), hasta la ecabn propuesta seguin el modelo de test
‘exacto’ de neutralidad (Etienne, 2007). Los argligeron planteados tomando los charcos
como unidad espacial minima, y entendiendo elmetde charcos como un conjunto de

comunidades locales conectadas por dispersionniamelos neutrales evaluados fueron en
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todos los casos modelos espacialmente implicitdgiqawlos por Hubbell en el planteo
original de la TNUBB (2001) o congruentes con ema&idn de la misma.

Saturacion de las comunidades

La saturacion de las comunidades, o sea una ddmndedmdividuos relativamente constante a
nivel de paisaje es primer supuesto basico de ldBBI(Hubbell, 2001, p. 53). Este supuesto
fue evaluado a partir de dos métodos. Acorde araudlacion original, la acumulacion de
ocurrencias de plantas en cada comunidad fue oelda a la superficie muestreada
acumulada en la misma, utilizando un modelo deeg@n lineal. En segundo lugar, se utilizo
la cobertura vegetal acumulada como aproximacidla &aturacion espacial. Con este
propésito, la cobertura vegetal fue cuantificademacel porcentaje de celdas ocupadas por
vegetacion en un cuadrante de 20 cm de lado, dividh 100 celdas de 2 cm de lado cada
una. Este muestreo se realizé6 especialmente ereelda Julio de 2009 en paralelo a la
recoleccién de muestras. Se muestrearon 53 chantdss que se tomaron hasta 49 muestras
aleatorias en funcién de la superficie de cadacchdra relacién entre cobertura vegetal y
area fue evaluada relacionando la cobertura acaawda funcion del area muestreada. La
secuencia de unidades muestrales fue aleatorifiifa\ieces para estimar los intervalos de
confianza esperados del 95% en todo el sistemahdecas, e identificar si existen
comunidades con densidad de cobertura vegetafisggiiamente diferente a lo observado a
nivel de paisaje. Se evaluaron a su vez modeleslks de acumulacién de cobertura vegetal
en funcion del area para cada charco, como formavd&iar la saturacion dentro de los

mismos.
Dinamica de suma-cero

El cumplimiento de la dindmica de suma-cero imptjaa el incremento de una poblacion es
compensado por la reduccidon en otras en la comainjeiubbell, 2001, p. 54). Como
consecuencia de esta dinamica compensatoria, e€sabkp que las tasas de crecimiento
poblacionales en las comunidades presenten urrdbdigébn Laplace (Keitt y Stanley, 1998;
Marquet et al., 2007). Por el contrario, el patraro esperado para comunidades que no
presentan dinamicas de este tipo es una distribubiérmal o Gaussiana. La tasa de
crecimiento poblacional en las comunidades fuenesta como el logaritmo de la relacion
entre incidencias relativas (ocurrencias observatiatal de muestras tomadas) consecutivas.

Para este analisis, las especies con menos dertermgas en todo el periodo de muestreo
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fueron agrupadas en la categoria ‘raras’. Dos tamdé grano temporal fueron considerados,
muestreos consecutivos dentro de cada afio y afigsadivos en el periodo 2007-2009. En
estos afos el sistema fue muestreado tres veceafipolincluyendo toda la temporada de
charcos. Consideramos a su vez dos niveles espmpata el analisis, todo el sistema y cada
comunidad local. Las cuatro combinaciones reswtantintra e interanuales en charcos
individuales y todo el sistema— de tasas de crecitoi poblacionales fueron ajustadas a
distribuciones de Laplace y Gaussianas. El ajusteadla modelo fue evaluado mediante el
peso del Criterio de Informacion de Akaike (AICwgye indica la probabilidad del mejor

modelo entre los evaluados (Burnham y Anderson200
Estimacion de parametros

La naturaleza de los datos colectados, consistentepequeiias muestras de varias
comunidades locales requiere que la estimaciopatémetro clave de la TNUBB, el nUmero
fundamental de biodiversid#t] sea realizada con modelos consistentes conigstdd datos
(Beeravolu et al., 2009). La estimacion de paramsepara la metacomunidad fue realizada
utilizando las muestras obtenidas en los charcntiitodo el periodo muestreado como una
red de pequefias comunidades locales. La metacoaturedultante de este procedimiento es
mAas representativa y menos sesgada que si sélocammos los datos colectados en cada
evento de muestreo (Magurran, 2005). Posteriormatiiiteamos métodos analiticos para la
estimacion de los parametréspara toda la metacomunidadrnypara cada comunidad local.
Los métodos utilizados fueron el de dos etapasptado por Munoz y colaboradores (2007)
y su version mejorada publicada por Etienne (200@stps métodos estiman en una primera
etapa el valor dé para la metacomunidad en forma similar, en basgaasolucion analitica
relativa a la riqueza de especies observada (Mehak, 2007; Etienne, 2009a). La mejora
del segundo método consiste en un cambio en entranto de los datos, devolviendo
estimaciones mas robustas (Etienne, 2009a). Landagetapa es esencialmente similar en
ambos métodos, obteniéndose una estimaciom gara cada comunidad local congruente
con la formula de muestreo de Etienne (Etienne52P009a; Munoz et al., 2007). En el caso
del primer método se utilizaron 1000 réplicas det&toap para obtener estimaciones de
media e intervalos de confianza de los parametroslizando la funcidn
‘optimal.params.sloss’ en R (Hankin, 2007). En eyudo método se realizaron 1000
corridas de Montecarlo utilizando el programa pstwvipor el autor (Etienne, 2009a) en el
software PARI/GP 2.3.4 (The PARI Group, 2008). Etodo de maxima verosimilitud de un
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paso, que estima combinaciones 6ptimas de todgsal@snetros simultdneamente (Etienne,
2009b), fue descartado en esta etapa ya que nadgrgn obtener estimaciones en un tiempo
razonable. Esto puede deberse a la estructurasddatos, de 434 comunidades locales con
muestras consistentes en pocos individuos, algohgusido utilizado como argumento de

precaucion en el uso de métodos de dos etapaariEti2009a).

Los parametros obtenidos se ajustaron a un modeloeal por minimos cuadrados a través

de la relacionrm= J“ (Hubbell, 2001). El resultado esperado de esthsinas una relacion
significativa entre las variables evaluadas y wtanacion del parametre. Este parametro
fue tedricamente propuesto como una estimaciomfdeto del tamafio del sistema (J) en su
permeabilidad a la llegada de individuos desdedtaoomunidad. Si bien esta relacion forma

parte esencial de la teoria su evaluacion emgiacgido limitada (Hubbell 2001).
Distribucion de abundancias

Se utilizaron datos de varios eventos de muestoawocestimacion de la estructura de la
metacomunidad. Este tratamiento permite obtenesdatenos sesgados debido a condiciones
particulares que los de un solo muestreo, en senegue la disponibilidad de datos es
adecuada (Magurran, 2005). La distribucién de abncids obtenida para la metacomunidad
fue ajustada a los modelos de vara quebrada, geamétrica y lognormal, utilizando la
funcion ‘radfit en R (Oksanen et al., 2010). Ldimacion de la distribucion suma-cero
multinomial esperada bajo TNUBB fue obtenida commkdia de las abundancias ordenadas
de 1000 simulaciones para la cantidad de individibs®rvada, utilizando élestimado en la
seccion anterior. Las simulaciones fueron realigadéizando la funcion ‘rand.neutral’ en R
(Hankin, 2007), que simula una metacomunidadJgeindividuos siguiendo el modelo
propuesto por Hubbell (2001, p. 291). El mejor nlodee seleccionado mediante AICw
(Burnham y Anderson, 2002).

Relacion rigueza-area

Esta relacion fue aproximada a la relacion Espdodisiduos, asumiendod, = oA
(Hubbell, 2001). Las comunidades locales, de tam&fg riqueza observad& fueron

ajustadas a los siguientes modelos: (1) la curvamleenius S=cll*, que provee una

descripcion fenomenoldgica de la relacion obsernvg@januestreo pasivo, un modelo nulo de
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dispersién aleatoria de organismos, donde la raesperada para cualquier comunidad local

k sigue la ecuacion

s 0
E(S(S. Iy, 3i.N) =2[1—(1—j—kj }

dondeJy es el tamafo total de la metacomunidad s el vector de abundancias de las
especies en la metacomunidad (Gotelli, 2008); (3nedelo neutral sin dispersion limitada,

segun

E(s/6.3,)= 9[ﬂn(1+ Jkg‘lj

(Hubbell, 2001), utilizando el valor estimado @e(4) un modelo neutral con dispersion

limitada en cada comunidad local comfJ, )= J, ™, segun la ecuacién

Ji 9 Eﬂ—w

E(S“|H’Jk):§e+i—1

(Hubbell, 2001) utilizando una estimacion por miogrcuadrados no lineal (NLSE) de y
(5) el mismo modelo, pero utilizando un valor cans¢ dem estimado por NLSE para todas
las comunidades locales, segun

& @rin
s )=

Todos los modelos neutrales evaluados fueron dimesnte planteados o derivan de modelos
planteados en la formulacién original de la TNUBBubell, 2001). EI modelo con mejor

ajuste mejor modelo fue seleciconado utilizandow(Burnham y Anderson, 2002).

En los casos que la cobertura vegetal relativared &aria entre comunidades locales, la
TNUBB permite realizar predicciones explicitas pasadesviaciones de una relacion general
del escalamiento S-A. Para este propoésito, los fiamae las comunidades locales en el
muestreo de Julio de 2009 fueron ajustados a lesnaos modelos de riqueza-individuos
descritos anteriormente. Los tamafios de las coradegllocales fueron corregidos utilizando
los coeficientes de variacion de la cobertura \agaiservada respecto a la esperada en cada
comunidad local. Los valores de ajuste de la réhaciqueza-individuos observada a los
modelos fue comparada con los obtenidos con lasdairregidos. El resultado esperado de

este andlisis es un mejor ajuste de los modelas @atos corregidos.

También se comparo la riqueza observada en cadanidad local con la esperada por el
modelo dem constante utilizando los parametros estimados.vatiwes de riqueza esperada
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fueron obtenidos en este caso para cada una dmhasnidades locales, en funcién de su
tamafio y el valor correspondiente a su tasa deamif@rm. El resultado esperado es una
funcion lineal significativa entre las estimacionek observado, que ajuste en forma muy

aproximada a la funcién identidai(x) = x.
Test exacto de neutralidad

Este test debe su rotulo de ‘exacto’ a que, dadalidad de los métodos disponibles para la
simulacién bajo mecanismos neutrales, para la asitin de probabilidades mediante
férmulas de muestreo adecuadas y para la estimdeiqgrarametros, es posible realizar una
evaluacion de la desviacion de datos provenientesamunidades reales respecto a lo
esperado bajo la accion exclusiva de mecanismdsatesisin necesidad de comparar con un
modelo alternativo (Etienne, 2007). El uso de psbeedimiento requiere que se tomen datos
de un solo evento de muestreo en el sistema, y&lquetroén a evaluar es el resultante de la
dindmica en estudio en una ventana de tiempo acdierry et al., 2009). Se procedié a
realizar la estimacion de parametros mediante &doéde maxima verosimilitud de un paso
(Etienne, 2009b), que no se habia podido apliceoda la metacomunidad. Este método
requiere de estimaciones previas para iniciar ¢gooanjunto de paradmetros a partir del que
buscar combinaciones éptimas, por lo que se aplicada muestreo el método de 2 etapas
mejorado (Etienne, 2009a). Tras las rondas de asitn de parametros, solo se pudo
completar en datos de 4 muestreos, debido a prablen las corridas de estimacion. El
primer método aplicado fallé al intentar realizestimaciones dem para comunidades
(muestras) compuestas por 5 ocurrencias o0 menaedgdhdo método fallé en el célculo de
errores de estimaciéon cuando habia valoremmaeuy proximos a 1. Para cada uno de los
cuatro muestreos se evaluo el ajuste de las abcadarelativas observadas respecto a los

cuantiles de las simulaciones.

Con los pardmetros de los cuatro muestreos exitrsanestimados se procedio a realizar
1000 simulaciones de comunidades con la mismadaghtie individuos para cada uno de los
cuatro conjuntos de parametros. Las simulacionesoifurealizadas mediante el programa
‘urn2.gp’ (Etienne, 2007) en el software PARI/GB.2.(The PARI Group, 2008). Se evaluo

la desviacion de los datos observados respectodétlm neutral mediante la comparacion de
indices calculados para los datos de comunidadéssrizente a los mismos indices obtenidos
en las simulaciones (Etienne, 2007). Los indicdzados fueron medidas de verosimilitud

(log-likelihood) de las comunidades reales en famcde los parametros estimados y el
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recambio de especies (diversidfyl entre pares de comunidades. Los valores de log-
likelihood fueron estimados en PARI/GP 2.3.4 (ThH&RP Group, 2008), modificando el
programa de la estimacion de parametros de 1 pasala que devuelva sélo este valor para
los datos ingresados. La diversidaentre pares de comunidades fue estimada medihnte e
indice de distancias de Sgrensen (Etienne, 208%.dvaluacion permite identificar pares de
comunidades observadas mas o menos parecidassérjue las simuladas con el fin de
detectar desviaciones consistentes con lo espgrad@l modelo que pudieran deberse a

mecanismos alternativos (Perry et al., 2009).

Todos los modelos y analisis estadisticos fueralizaelos en R 2.11.1 (R Development Core

Team, 2010), excepto en los casos especificados.
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Resultados

Muestreo

Se muestrearon 2364 unidades muestrales en 43dosharlo largo de 5 afios. En cada
muestreo se colectaron muestras de entre 14 yd&8ash Se registraron 8918 ocurrencias de
118 especies o0 morfoespecies de plantas acuatgasgires y algas filamentosas. La especie
mas comun fu&leocharis viridansque presenté 1681 ocurrencias, apareciendo es tod
eventos de muestreo. En el otro extremo del espdetrabundancias hubo 57 especies que
s6lo aparecieron en un evento de muestreo, dauta87 solo presentaron una ocurrencia. A
pesar de que muchas de estas especies fuerorfitdelats al menos a nivel de género, una

proporcion importante de las mismas lo fueron sahvel de familia o mayor.

Ensamblaje por grupos funcionales

El analisis de cluster realizado dio como resultatiagrupamiento de 40 de las especies
analizadas en 8 grupos funcional&alfla 2; Fig. 3). Las restantes 6 especies quedaron por
fuera de los grupos obtenidos y no fueron tenidasuenta para el analisis de ensamblaje por
grupo funcional. Los grupos obtenidos, ademas deceasistentes con los caracteres

utilizados para su asignacion, reflejan lo espera€igin la bibliografia en cuanto a la

ocurrencia en determinados microhabitats (Lombat€i82, 1983, 1984).

En el analisis de estructura de grupos funcionalasvel de charcos, la comunidad no
presento co-ocurrencia segregada diferente a &xadg por azaT@bla 3). En el analisis de
cada grupo funcional, el grupo C (pastos acuatipesjentd co-ocurrencia segregada en los
charcos muestreados en junio de 2009 y el D (past@psadera) presentd este patron en junio
de 2008. No hubo estructuracion significativa eladiss favorecidos a este nivel espacial en

ninguna de las matrices analizadas.

En el andlisis de co-ocurrencia al nivel espaagbantos de muestreo, la comunidad presento
segregacion mayor a la esperada por azar en &deuestreosT@bla 4). La varianza entre
grupos fue significativamente mayor a la esperaaaodos estos muestreos excepto en
octubre de 2009. Una varianza mayor a la esperadazar se interpreta como una gran
diferencia en los patrones de exclusion competitiveie los diferentes grupos funcionales.
Estas diferencias se explican por el recurrent@pategregado del grupo funcional C en este

nivel espacial, siendo significativamente mayoegperado en 10 eventos de muestreo. En 2
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eventos las especies del géneleocharis(grupo E) presentaron segregacion. En el muestreo
correspondiente a junio de 2009 la estructura deay funcionales observada apoya la
adicion de especies segun la regla de estadosefasos a este nivel de la escala espacial.
Este evento coincide con la mayor segregacion @ die la comunidad y la mayor varianza

entre grupos observada.

Tabla 2 - Grupos funcionales obtenidos.

Grupo Especies
A: herbaceas Alternanthera philoxeroides
palustres | Alternanthera sp

Dichondra microcalyx
Hydrocotyle ranunculoides

B: herbaceas
acuaticas

Ludwigia peploides subsp. montevidensis
Ludwigia peploides subsp. peploides
Micranthemum umbrosum

Myriophyllum aquaticum

Potamogeton sp

Ranunculus flagelliformis

C: gramineas
acuéticas

Glyceria multiflora
Leersia hexandra
Luziola peruviana

D: gramineas de
pradera

Axonopus affinis

Cynodon dactylon
Paspalum dilatatum
Paspalum notatum
Paspalum sp

Setaria geniculata
Stenotaphrum secundatun

E: ciperaceas é&filas
(Eleocharis)

Eleocharis sp
Eleocharis spl
Eleocharis sp2
Eleocharis sp3
Eleocharis viridans

F: herbaceas
palustres Il

Centella asiatica
Eclipta elliptica
Gratiola peruviana
Mentha aquatica
Mentha pulegium
Pratia hederacea

G: herbaceas duras

Aster squamatus
Eryngium echinatum
Eryngium horridum
Eryngium sp
Eryngium spl

Juncus microcephalus

H: helechos acuaticos
y algas

Azolla filiculoides
Algas filamentosas
Marsilea ancylopoda
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Figura 3 — Cluster de grupos funcionales obtenido mediantdgaritmo de agrupamiento
UPGMA, utilizando el promedio ponderado de la sionid de Gower para los caracteres
ordinales y la distancia de Hamming para los nokefmd. a correlacion del cluster resultante
fue de 0,7845.

Tabla 3 —Resultados de los analisis de estructura de grfupcfonales a nivel de charcos para toda la matriz
la varianza entre grupos y cada uno de los grumasidnales obtenidos. La Ultima columna correspaide
andlisis de estados favorecidos. En algunos musstre se realizo el andlisis para los grupos furades
representados por una o ninguna especie.

Muestreo General Varianza A B C D E F G H p (obs < esp)
Sep-05 -0,368 -0,438 1,337 -0,189 1,058 -0,706 -0,908 -0,266 -0,165 -0,915 0,592
May-06 0,141 -0,401 1,105 0,659 -0,594 -0,437 -0,385 0,528
Jun-06 -1,166 -0,867 -0,531 -0,500 0,355 1,329 -0,761 -1,078 -0,827 0,843
Jun-07 -1,495 -0,936 -0,491 0,661 -0,691 -0,491 -0,672 0,114 -0,982 0,991
Jul-07 -0,898 -0,469 -0,943 1670 0,298 -1,303 -0,238 -1,125 -0,021 0,295
Ago-07 -0,717 -0,346 -1,641 0,909 1,389 -0,407 -0,493 -0,409 -0,404 -0,459 0,704
Jun-08 -0,113 -0,150 0,183 -1,287 -0,083 3,007 -0,181 -1,217 -0,405 0,575
Ago-08 -0,643 -0,607 -0,371 0,637 1,010 -1,486 -0,355 -1,271 -1,046 0,639 0,405
Oct-08 -0,115 -0,273 0,786 -1,461 -0,716 1,153 -0,469 -0,564 -0,179 1,000
Jun-09 0,203 1864 -1,329 -1,023 2,176 0,170 -1,524 0,053 0,193 0,753
Jul-09 -1,218 -1,103 -0,204 0,230 -0,070 -0,636 -0,868 0,962 0,027 -0,917 0,791
Oct-09 0,028 -0,159 0,206 1450 0,664 -0,770 -0,535 -0,910 -0,944 1,578 0,698
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Tabla 4 — Resultados de los andlisis de estructura de griipwsonales y estados favorecidos a nivel de
puntos de muestreo. El resultado general y la nagiabservada se explica por la segregacién erupbg
funcional C, correspondiente a las gramineas aastjue presentd en forma recurrente segregaciyorra

la esperada por azar. El muestreo correspondieptai@ de 2009 presentd resultados consistenteseton
ensamblaje por estados favorecidos, coincidiendoetozalor mayor de segregacién en la comunidad vy |
mayor varianza entre grupos.

Muestreo General Varianza A B C D E F G H p (obs < esp)
Sep-05 2,364 3,856 0,372 -0,208 7,512 -0,630 -0,621 -0,497 -0,455 -0,491 0,272
May-06 0,676 -0,245 -0,370 0,026 1,026 -0,599 1,510 0,510
Jun-06 2,754 3,498 -0,369 -0,461 6,037 0,281 0,433 -0,844 -0,525 0,478
Jun-07 3,733 3,914 -0,404 -0,107 3,020 -0,537 5,041 -0,706 -0,775 0,877
Jul-07 2,372 3,006 -0,593 -0,272 4,421 -0,761 1,304 -0,857 -0,438 0,286
Ago-07 2,332 4,010 -0,372 -0,163 4,975 -0,626 1,759 -0,978 -0,632 -0,688 0,436
Jun-08 1,611 0,124 0,159 -1,084 1,708 1,733 2,075 -1,013 -0,527 0,508
Ago-08 1,389 0,389 0,629 0,128 2,827 -0,768 0,606 -1,057 -0,857 -0,035 0,161
Oct-08 3,500 6,118 -0,204 0,226 7,633 -0,521 0,514 -0,819 -0,501 0,643
Jun-09 5,381 6,956 0,196 -0,964 6,293 0,443 0,601 -0,863 -0,505 0,028
Jul-09 1,676 1,023 -0,143 -0,541 2,768 -0,334 1,975 -0,661 -0,611 -0,750 0,413
Oct-09 2,340 1,069 -0,235 0,426 5,077 -0,363 1,214 -0,758 -0,615 -0,113 0,333

Teoria Neutral
Saturacion de las comunidades

Las ocurrencias de plantas presentaron una relaogal significativa con el area muestreada
en las comunidades localdgd. 43 r* = 0,6276; p < 0,001). La cobertura vegetal acudaila
en las comunidades locales fue consistente corfumtéon lineal del area muestreada en la
metacomunidad Rig. 4b; r* = 0,9156; p < 0,001), aunque algunos charcos piEsm
diferencias significativas en la cobertura obseavaglspecto a los valores obtenidos por
remuestreo. Las coberturas acumuladas de cadaocharaluadas a nivel de cuadrantes
muestreados, presentaron buen ajuste a funcioresds de la superficie evaluadrg( 4b;

r> > 0,95 en todos los casos). Estos resultadosrsmngépie los charcos presentan un patrén
congruente con el supuesto de saturacion espperal las comunidades locales podrian estar

saturadas a densidades diferentes.
Dinamica de suma-cero

La distribucion de frecuencias de las tasas denoresto poblacional observadas ajustaron
mejor a distribuciones de Laplace que a las Gawssian todas las escalas espaciales y
temporales considerada$apla 5, Fig. 5, AICw =~ 1 en todos los casos). Este patrén es

congruente con la accion de una dinamica de reigalacentral en el sistema. Los valores

27



28

Cicurrencias acumuladas

Cobertura vegetal acumulada (mE2)

20 30 40 &0 B8O YO

10

1.5

1.0

0.4

0o

*
a . ,"" .
sews y o~ 777005y + 36327 . *
r = 0.6276 o
& ‘1-
Ll
at
+* .
o .
s oe '
Cest. et e,
TR
L ] lqn’ .
" .
] R B :
:t I
1.
L]
0‘ 1 -
!I *
0z 04 0.k IR
Area muestreada (m?*)
b
o
wemnnnteryalos de confianza 95% - ',t'
y ~ 0.G486x +0.0307 o
¢ = 0.9155 RS
1-"‘. 4"“
” -‘-
o et .
,or ,-"' Charcos
o :.'.*' - individuales
r"'-"" 2
“'t “': g o
o z ™
P -
‘i"" = o
.
R A 0965 0.995
il Ajuste (1)
n.a 05 1.a 1.4 2.0

Area muestreada (m?)

Figura 4 — Gréficos de Saturacion de las comunidades. (a)eRiém lineal de ocurrencias
acumuladas segun la superficie muestreada en bagieocen todo el periodo evaluado. La
linea punteada indica el modelo ajustado. (b) Qolservegetal acumulada en el area
muestreada en 53 charcos en julio de 2009. La Imedeada indica el intervalo de
confianza al 95% obtenido por remuestreo. El bistma inserto muestra el ajuste de la
cobertura vegetal acumulada de cada charco consfulineal del area muestreada.
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Figura 5 — Distribucion de frecuencias de las tasas de crentm poblacional observadas
en la metacomunidad entre (a) afios y (b) muestgmEsivos, y en las comunidades locales
entre (c) afios y (d) muestreos sucesivos. Todasdass presentaron mejor ajuste a la
distribucion de Laplace (linea continua) que aifribucion Normal o Gaussiana (linea
punteada). Este patrén es coherente con una dia&umpensada como la de suma-cero

propuesta bajo TNUBB.

Tabla 5 — Valores del indice de Criterio de Informacién dkake (AIC) obtenidos para el
ajuste de la distribucibn de frecuencias de lasstade crecimiento poblacional a las
distribuciones Normal y de Laplace. El valor despeale AIC (AICw) es una medida a la
probabilidad del modelo como mejor ajuste entre éesluados. En todos los casos la
distribucion de Laplace presenta mejor ajuste guédussiana. La Ultima columna presenta el
valor central de la distribucidén de Laplace coroesiente.

Escala espacial At AlComal (AICW) AIC| apiace (AICW) Centrado en
Metacomunidad Anual -5,24 (1,18E-06) -32,53 (> 0,99) 0,239
Muestreo  -25,80 (4,45E-09) -64,26 (> 0,99) 0,099
Comunidades locales Anual -2,93 (8,63E-06) -26,25 (> 0,99) -0,258
Muestreo 1,92 (1,39E-04) -15,84 (> 0,99) -0,250
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centrales de las distribuciones Laplace ajustada®h cercanos a 0 en todos los casos, lo que
es congruente con una dinamica de suma-cero, efaquaerte de un individuo es seguida

por el reclutamiento de un sustituto de su misraaiespecie (Marquet et al., 2007).
Estimacion de parametros

Los valores estimados depara la metacomunidad fueron 12,44 (95% entrel1(,25,23)
utilizando el método de Munoz y colaboradores (2007.2,96 utilizando el de Etienne
(2009a). La estimacion de las tasas de migraciéalds (n) no pudo ser completada con el
método de Etienne debido a la interrupcién del ggocen charcos en que se tomaron muy
pocas muestras y presentaban muy pocas ocurrédeids). Considerando la similitud entre
los valores de& obtenidos por ambos métodos, utilizamos el valhb En los siguientes
analisis cuando este parametro fuese requeridovalmses dem estimados por el primer

método se encontraron en el rango de 0,053 y (8% 6) y presentaron una relacion

significativa con la cantidad de individuos en denzinidad local, segun la ecuacigrn= J %,
siendo el valor del paramet#o= 0,434 (1 433= 60.66; p < 0,001).

Distribucion de abundancias

El mejor ajuste en los modelos de distribuciontendancias se obtuvo para la aproximacion
numérica a la suma-cero multinomial esperada bBjoBB (Fig. 7; AIC = 1151,6; AICw=

1), seguido por la lognormal (AIC = 1439,3; AICw(s001), la serie geométrica (AIC =
1746,0; AICw < 0,001) y el modelo de vara quebrgdl&€ = 10619,4; AICw < 0,001). La
mayoria de los valores observados cayeron dentrintdevalo de confianza obtenidos en las
simulaciones neutrale§i). 7, inserto). A pesar de que bajo el modelo de metaocalad
neutral no se espera la larga cola de singletossreaida, este fue sin embargo el modelo que

presento el mejor ajuste.
Relacion riqgueza-area

El modelo de riqueza-individuos que tuvo el mejoste fue la curva de ArrheniuBig. 8; ¢
=1,28, z = 0,66; AIC = 1959,4; AICw = 0,611). Ebdelo neutral que obtuvo el mejor ajuste
fue el modelo con dispersion limitada con un Urniator dem para todas las comunidades
locales (AIC = 1960,3; AICw = 0,389), seguido pbm®delo en quen depende del tamafio
de la comunidad local (AIC = 2003,0; AICw < 0,00Ajnbos modelos ajustaron mejor que el
modelo nulo de muestreo pasivo (AIC = 2294,0; AI€®,001). Los valores day o fueron
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Figura 6 — Histograma de los valores estimados para la tasaigracionm, de las 434
comunidades locales. ElI método utilizado fue ellipado por Munoz y colaboradores

(2007)
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Figura 7 — Curva de diversidad-abundancia de la metacomuni{gadtos), donde se

muestran las curvas ajustadas de los modelos da Yaebrada, Serie geométrica,
Lognormal y Suma-cero multinomial. El grafico insemuestra la media (linea continua) y
los intervalos de confianza (lineas punteadas)5&b @e las simulaciones hechas con el
modelo neutral cofl = 12.5, superpuestos a los valores observados.
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Figura 8 — Rigqueza de especies en funcion del tamafio denmmidad. AC: Curva de
Arrhenius; PS: modelo nulo de muestreo pasivo; NNBiodelo neutral sin dispersion
limitada desde la metacomunidad; NRLmodelo neutral con dispersion limitada en funcion
del tamafio de la comunidad local, segdar= J“; NDLm: modelo neutral con dispersion
limitada constante e independiente del tamafio derfaunidad local. Los modelos neutrales
fueron ajustados utilizando el pardmetro estimadd 2.5.

diferentes a los obtenidos en la estimacion denpetrés. El primerong = 0,772) fue mayor a
todos los valores den previamente estimados usando los datos del missnurto de
charcos. En el segundo caso, el valor ajustado=(0,129) fue menor al obtenido
anteriormente. Estas diferencias respecto a logreal estimados anteriormente son
congruentes entre si, ya que un valor menav derresponde a valores demas cercanos a

1, segln la relaciom=J"“. El nuevo exponente ajustado, mas cercano a Qicanpna
menor variacion en los valores linealesmleEste exponente es también mas consistente,
respecto al estimado anteriormente, con que el imape presentd el mejor ajuste fuese el

que utiliza un valor den Unico a todas las comunidades.
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A pesar de que el modelo neutral sin dispersioitdaa fue el que obtuvo el peor ajuste entre
los evaluados (AIC = 2467,8; AICw < 0,001), pareepresentar una buena estimacion del

limite superior de la relaciofrig. 8).

Los valores de riqueza esperada utilizando losrealestimados de los parametfiog losm
locales para todos los charcos presentaron uneideldineal significativa con la riqueza
observada en las comunidades localgig.(9; r* = 0,8411; p < 0,001). Sin embargo, la

riqueza esperada con los parametros estimadogshsestentemente menor a la observada.

El segundo analisis de la relacion riqueza-indiggltuvo como resultado que la correccion
de las abundancias no mejora el ajuste de los w®eebluados. El ajuste de los mismos fue
levemente mejor con los datos originales que cemttmindancias corregidas por la cobertura
vegetal Tabla 6).

Tabla 6 — Ajuste de los modelos de riqueza en funcion delafio de la
comunidad. Los datos originales presentaron mgjsteaque los datos con la
cantidad de individuos corregidos en funcion declalsertura vegetal de las
diferentes comunidades.

Datos originales  J corregido

Arrhenius 225,7557 228,1413
Muestreo pasivo 253,4941 255,6172
Neutral sin dispersion limitada 269,9606 272,5801
Neutral con dispersion limitada como m = J* 223,8171 225,8007
Neutral con dispersién limitada como m fijo 223,5950 229,2988
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Figueza esperada

Figura 9 — Riqueza observada en funcion de la esperada paraomunidades locales
utilizando el modelo que presenté el mejor ajustiaeelacion entre riqueza y tamafio de las
comunidades. Los valores esperados se obtuvietaargo el modelo con los pardmetros
estimadod) y los dem de cada comunidad local. La relacion es linealgyificativa, sin
embargo los valores de riqgueza observados sorigandginte el doble de los esperados por
el modelo con estas combinaciones de pardmetros.

Test exacto de neutralidad

Los valores d&/ estimados para los muestreos fueron menores ialaekt para toda la
metacomunidad utilizando los datos de todos lossineres Tabla 7). Esto puede deberse al
meétodo de estimacion utilizado o al tratamientdodedatos al no haber juntado informacion
de mas de un muestreo para hacer las estimacionexjuere atencién aparte. Las
abundancias relativas observadas en las metacoad@sidde los cuatro muestreos
considerados en este analisis fueron congruentesasmbtenidas en las simulacionEgy(
10). La verosimilitud de que los datos observadosepezcan a una comunidad neutral en
funcién de los pardmetros obtenidos estuvo siempgreencima del 5% de los obtenidos por
simulacion Tabla 7). Esto implica que las comunidades observadas edars
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significativamente diferentes de comunidades geésrabajo la accién exclusiva de
mecanismos neutrales. La evaluacién de la divalsida entre pares de charcos en los
cuatro muestreos dio como resultado que algunes ffaeron mas o menos parecidos entre si
que lo obtenido en las simulacioneRalfla 8). Sin embargo, en ninguno de los cuatro
muestreos estos casos representaron una propeigioficativa del total, por lo que se puede
pensar que el modelo de simulacion reproduce emafadecuada el sistema observado.
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Figura 10 — Abundancia de especies observada (puntos) y ldan{é#dea continua) e
intervalos de confianza del 95% (lineas punteadam®nidas en las simulaciones para los
muestreos de (a) setiembre de 2005, (b) mayo d&, Z0Pjunio de 2007 y (d) octubre de
2008. Excepto por algunas especies en el Ultimcstre® todas las abundancias estuvieron
dentro de lo esperado por el mod
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Tabla 7 — Estimacion de& y verosimilitud de las
comunidades observadas como comunidades
neutrales con los parametros estimados en cada
muestreo. La probabilidad de que se traten de
comunidades generadas por mecanismos neutrales
se estimaa posterioricomo la proporcién de los
indices de verosimilitud de las comunidades
simuladas con la misma combinacion de
parAmetros que son menores a los de las
observadas.

Muestreo 6 loglikelihood  p(neutral)
Sep-05 5,623 -335,210 0,122
May-06 6,369 -197,992 0,747
Jun-07 7,216 -293,852 0,835
Oct-08 7,786 -408,580 0,292

Tabla 8 —Cantidad de pares de comunidades locales
observadas en cada uno de los muestreos y la
probabilidada posterioride encontrar comunidades
mas parecidas o mas diferentes entre si que las
obtenidas por simulacion mediante un modelo
neutral. En ninguno de los casos la proporcién de
pares discrepantes con el modelo excedié 0,05.

Muestreo  pares totales  p(<0,025) p(>0,975)

Sep-05 171 0 0,006
May-06 91 0,044 0
Jun-07 153 0,026 0
Oct-08 153 0,020 0




Discusion

Ensamblaje por grupos funcionales

Los grupos funcionales obtenidos en la clasifiaaditeron coherentes no sélo desde el punto
de vista morfolégico en base a los caracteres @eledos, sino también en base a los
microhabitats ocupados por las diferentes espéicesbardo, 1982, 1983, 1984). Esto es un
resultado importante, congruente con el marco dedsobre clasificacion de grupos
funcionales (Wilson, 1999b), la manera en que detexdos caracteres morfoldgicos reflejan
la funcion de las distintas especies (Weiher etl809; Booth et al., 2003; Diaz et al., 2004)
y los métodos empleados en la clasificacion (Pog&thmera, 2006).

Las diferencias en los resultados obtenidos emilosles espaciales de charco y punto de
muestreo indican que el nivel en la escala de vasiEm tiene un rol central en la deteccion
de los patrones observados (Levin, 1992). Tantgéisones de co-ocurrencia de especies
como los de dispersion de caracteres funcionali@ge especies en las comunidades han sido
reportados como patrones escala-dependientes (tedlh 2002), siendo mas congruentes
con la similitud limitante de la coexistencia a mdadque el grano espacial se achica (Weiher
y Keddy, 1995; Stubbs y Wilson, 2004; Holdaway ya®pw, 2006). De este modo la
competencia interespecifica representaria unaatd&m importante en la estructuracion local
de las comunidades, pero los patrones resultaetds whisma podrian no ser evidentes mas
allda del nivel espacial en que ocurre la interatciBsto contrasta con la vision de las
interacciones comunitarias determinando los pasrobservados a distintas escalas (Ricklefs
y Schluter, 1993). La posibilidad de que mecanisailternativos a la competencia puedan
estar generando los patrones observados es discitilirich y Gotelli, 2007). Otros
mecanismos frecuentemente invocados como la egiatéele diferencias geograficas o en la
historia biogeogréfica de los charcos serian pactiiles al haber trabajado en un Gnico tipo
de hébitat, donde la distancia maxima entre conauleisl es apenas mayor a 2 Km y las
diferencias en el manejo al que estan sometidogremios no se ve reflejado en el analisis a
nivel de charcos. La co-ocurrencia significativateetiferente del azar en el nivel de puntos
de muestreo puede ser generada por asociaciornt@silpaes a microhabitat®.Q. centro o
borde del charco) de las especies que aparecergsae@s. No obstante, en los grupos
funcionales que presentan el patrén no habriargospara este mecanismo, debido a que la
segregacion esta ocurriendo entre especies demtréosd propios grupos, y éstos son

congruentes con las asociaciones a microhabitabrteefas para las especies que los
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componen (Lombardo, 1982, 1983, 1984). En estd esacial se observo la ocurrencia de
estados favorecidos en una ocasion, coincidiendo laoméxima diferencia en la co-
ocurrencia respecto a lo esperado por azar. Estétado es interesante ya que la segregacion
en ese muestreo es explicada por el patron de oo @nupo funcional. La adicion de
especies en el nivel de los puntos de muestreoepsedsecuencial, pero las especies que
estan entrando a las comunidades a este nivel pesamamente presentan patrones

congruentes con la exclusién competitiva.

La ausencia de diferencias significativas del amaimplica que no exista competencia, pero
pone el foco en otros mecanismos en la estructiurat® las comunidades, como la dindmica
efimera de los charcos o la presién de herbivanasistemas donde la adversidad ambiental
es mas importante que las interacciones interdgmecien la estructuracion de las
comunidades los patrones de dispersion de caragtere-ocurrencia de especies pueden no
ser diferentes de la aleatoriedad o incluso prasssios patrones opuestos: convergencia de
caracteres y agregacion de especies (Weiher y Keti8b; Holdaway y Sparrow, 2006;
Carranza et al., 2010). Estos resultados generampenspectiva interesante acerca del rol del
nicho ecoldgico en estos sistemas y la importagidamecanismos asociados al filtro
ambiental y las interacciones interespecificasastructuracion de las comunidades (Weiher
y Keddy, 1999b; Wilson, 1999b; Chase y Leibold, 20Es importante destacar que esta
evaluacion es un insumo importante en el fortalesito del marco teorico sobre ensamblaje
de comunidades. No solo se clasificaron las espguiesentes en la comunidad en grupos
funcionales alfa mediante un procedimiento metaglobimente adecuado (Wilson, 1999b;
Booth et al., 2003; Podani y Schmera, 2006), tambg evalu6 explicitamente el rol de la
competencia interespecifica en la estructuraciotadecomunidades con una metodologia
robusta (Gotelli y Graves, 1996; Gotelli, 2000;ithry Gotelli, 2007) entre y dentro de los
grupos obtenidos en dos niveles de la escala @paon resultados que sugieren escalas

especificas para la accion de mecanismos ecoldgicos
Teoria Neutral

La TNUBB es una teoria de muestreo, cuyas prediesicgobre patrones de biodiversidad
permiten la evaluacion a partir de muestreos siesidad de conocer la riqueza o abundancia
total de las especies en las comunidades (Hul#@ll; Alonso et al., 2006; McGill et al.,

2006, 2007). El muestreo realizado permite equiparademasiado sesgo las ocurrencias de

especies a abundancias en la muestra (McGinniesl; 1Booth et al., 2003; Sutherland,
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2006), pero no permite evaluar predicciones de TRWBnivel de las unidades muestrales
donde a todas las especies se adjudicé abundageidss a 1.

Evaluacion de los supuestos

El cumplimiento de los supuestos detras de un&atesrdeseable en la aplicacion de modelos
que de ella derivan (Paine, 2005). Se evaluarosataracion de las comunidades y la
dindmica de suma-cero como forma de justificamplacacion de modelos neutrales de suma-
cero formulados bajo la TNUBB (Hubbell, 2001; Hamge y Etienne, 2008). Los resultados
obtenidos son congruentes y justifican el uso postele estos modelos al analizar los

patrones de biodiversidad observados en el sistieneastudio.

El supuesto de saturacion de las comunidades ndepser rechazado con los resultados
obtenidos. Sin embargo, existen algunos charcdéaseque la cobertura vegetal acumulada es
diferente a la general de la metacomunidad obtepiola remuestreo. Hubbell (2001)
identifica tres motivos por los que las comunidaoiesden no estar saturadas. El primero es
gue los organismos evaluados pertenezcan a grupfico$ diferentes y no puedan ser
tratados como pertenecientes a la misma metacoadjniol cual no parece tener demasiado
sentido en este caso. No obstante, deberia evalears| futuro este patrén en funcién de los
grupos funcionales obtenidos para descartar coarpégite esta posibilidad. Los otros dos
motivos que expone Hubbell parecen tener mas asidar este sistema. Los charcos
temporales son sistemas efimeros, sujetos a paciartes directamente relacionadas con
pulsos de inundacion y desecacion (Blaustein y Sdiaw2001; De Meester et al., 2005;
Céréghino et al., 2008; Laufer et al., 2009). EBsteho, sumado al manejo de pastoreo al que
estan sometidos los predios en que se realizasomiestreos, puede estar afectando tanto la
tasa de disturbio a que son sometidos los chaaros ¢a disponibilidad de nutrientes en los
mismos, lo que puede estar explicando la desviatgdalgunos charcos por fuera del patron
general de la metacomunidad. De todos modos, ebrpatbservado de cobertura vegetal

acumulada presenta un gran ajuste a una funciéal liel area evaluada.

La evaluacion de suma-cero mediante el contradteajdste de las tasas de crecimiento
observadas a una distribucion de Laplace, frensguate a una distribucion Gaussiana (Labra
et al., 2007; Marquet et al., 2007) representa eaordribucion metodolégica importante. El

ajuste a una distribucion de Laplace de tasasudbtuficion ha sido planteada previamente
para otros sistemas regulados (Gopikrishnan e1999; Labra et al., 2007), ademas de en
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dindmicas de poblaciones (Keitt y Stanley, 1998ittkat al., 2002). Particularmente en el
proceso de seleccionar un modelo neutral para abaidanalisis de datos empiricos es
importante la evaluacion del cumplimiento de estpussto, debido a la proliferacion de
modelos neutrales que no requieren esta dinamie@n(te et al., 2007; Haegeman y Etienne,
2008).

Estimacion de parametros

La estimacion del numero fundamental de biodivasig las tasas de migracion locales fue
realizada mediante métodos consistentes con los datenidos en los muestreos (Beeravolu
et al., 2009). Esta etapa en la evaluacion requerécular cuidado, ya que no solo es
importante utilizar un método congruente con eb tge datos disponibles, sino que los
distintos métodos pueden dar estimaciones difesgiiigenne, 2007, 2009a, 2009b; Munoz
et al., 2007, 2008; Beeravolu et al., 2009), quitasolidez a las evaluaciones que se realicen
con esos parametros. Se reconoce particularmemtgtatancia de una adecuada estimacion
para evaluaciones que requieren simular comunidagestir de los parametros estimados o
el ajuste de formulas de muestreo para evaluariasimilitud de los modelos (Etienne, 2007,
2009a, 2009b; Munoz et al., 2007, 2008; Haegemdstignne, 2008). Una revision del
protocolo de muestreo podria en el futuro perrataplicacion sistematica de procedimientos
de estimacion mas precisos (Etienne, 2009b), alinmdar los errores de estimacion
producidos en comunidades demasiado pequefiasvézsun muestreo mas informativo de
las particularidades de cada comunidad local pddrigar la cantidad de combinaciones

Optimas de parametros, produciendo estimaciones éempo razonable.

El valor def estimado fue menor a los de comunidades diversaaslmente utilizadas para
contrastar modelos de TNUBB (Hubbell, 2001; Etien»@07; Volkov et al., 2007; Perry
etal.,, 2009). Este resultado puede interpretarsenoc que la diversidad en esta
metacomunidad es menor a la observada en esosasste/na diversidad local alta puede
obtenerse de dos maneras: con altas tasas deaesfuesi poca migracion (altby bajosm) o

con poca especiacién pero una copiosa llegada geamés (baj@ y altosm) (Perry et al.,
2009) —el caso de altésy mes trivial-. Este caso parece ser del segundpygque afirmar
que el sistema es poco diverso seria hacerle pstiq, 118 especies en unas cuantas
Hectareas es una rigueza al menos moderada scemfzara con otros sistemas previamente

evaluados.
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El presente estudio aporté una de las pocas estingsc disponibles sobre el efecto del
tamafio de los sistemas en sus tasas de reclutandiergropagulos externos o internos a la
comunidad local. Este aporte es fundamental del&rda teoria neutral pero también desde la
teoria ecoldgica clasica, en donde la existenciairte asociacion entre el tamafio de un
sistema y su tasa de inmigracion es frecuentenasuteido y rara vez evaluado (MacArthur
y Wilson, 1967; Hanski, 1999a; Whittaker y Ferndn@alacios, 2007). La relacion entre la

tasa de migracion estimada para cada comunidactgniegdad de individuos en las mismas,

dada por la funciorm= J™“ presentd ajuste significativo. Esta relacion imglgque cuanto
menor es la comunidad local muestreada mas imgerémla migracion, pero que a medida
que la comunidad es mayor el reclutamiento de iddos nacidos dentro de la comunidad
empieza a ser mas importante en la dinamica. Bl @listado de fue de 0,434. Este valor
es dos ordenes de magnitud mayor al ajustado poloéfiLen los datos de arboles en la isla de
Barro Colorado (Hubbell, 2001), por lo que la tdsamigracién observada en los charcos
decae mas rapidamente al agrandar las comunidddebas especies en el sistema presentan
reproduccién vegetativa (Lombardo, 1982, 1983, 1984 que puede justificar una
colonizacion de espacios disponibles mas importamigel local. Si consideramos ademas la
dinamica estacional del sistema —donde muchas iesppresentan una ventana de tiempo
acotada para su nacimiento o dispersion— la migmguiede llegar a perder importancia en la
direccion de las dinamicas en comunidades aunrdafia moderado. Se ha dicho que los
charcos temporales son sistemas diversos regionsmaiyo valor radica principalmente en
la variabilidad entre charcos aunque individualreesu rigueza sea moderada (De Meester
et al., 2005; Céréghino et al., 2008). Este redalfzrece apuntar en ese sentido.

Distribucion de abundancias

Las abundancias de especies observadas en la metadad presentaron un mejor ajuste al
modelo neutral utilizado que a cualquiera de loslefas alternativos. Los modelos neutrales
de abundancia relativa de especies son modelo<tilentu dinamicos, que ajustan bien a
comunidades con buenos ajustes a los modelos imdsidbgnormal y serie logaritmica
(Hubbell, 2001; Magurran, 2005; Volkov et al., 2D0Za plasticidad del modelo ajustado se
refleja en el hecho de que el misifidleva a simulaciones con abundancias dentro de un
intervalo de confianza muy amplio. Sin embargomeldelo fallé en la prediccion de la
longitud de la cola de especies con un solo indivien la metacomunidad. EI modelo neutral

empleado fue un modelo de metacomunidad no limif@@odispersion, prediciendo una
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mayor riqueza en especies con baja cantidad deidiidis, mas acorde a una serie de Fisher
gue a una lognormal (Hubbell, 2001). La longitudla@eola de singletons observada, por
fuera de lo esperado por el modelo, puede debexsgi@s aspectos relativos a los datos
utilizados. Existieron algunos problemas en latifieacion de especies raras en el muestreo
qgue podrian llevar a que la tabla utilizada presemis especies que las que realmente estan
presentes en el sistema. Sin embargo, si bieneax@édfunas especies cuya identificacion es
dudosa en el sistema de estudio, su identidad cspecies diferentes es poco discutible
debido a que la persona encargada de la identditgresenta idoneidad para la tarea y
estuvo presente en el procesamiento del materisddies los muestreos. Especies raras con
s6lo una ocurrencia aparecen distribuidas a loolaey todo el periodo evaluado. Sin haber
entrado en el detalle de separar cuales especigaiss y cuales no, al juntar todos los datos
para la evaluacion de la metacomunidad pueden &séaeciendo mas especies raras que las
esperadas y cuya distribucién de abundancias esedie a las especies comunes en el
sistema, presentando una larga cola de singleidagurran y Henderson, 2003).

El modelo neutral ajustado se basa en simulacioneericas. Existen soluciones analiticas a
la distribuciéon suma-cero multinomial propuesta idabbell, desarrollados con posterioridad
a la publicacién de la teoria (Alonso y McKane, £200cKane et al., 2004; Volkov et al.,
2007), pero su implementacion e interpretacion o sencillas, ya que la salida no es
necesariamente un vector de abundancias relaivdsndiendo que los métodos numéricos
requieren gran cantidad de simulaciones para ob&signaciones precisas, se reconoce la
necesidad de abordar la evaluacion de este pate@ilanie modelos analiticos en el futuro
(McGilll et al., 2006).

Relacion rigueza-area

La relacion observada entre el area muestreadas yodarrencias y cobertura vegetal
acumulada justifica una interpretacion en térmi@selacion especies-area. En el caso de la
acumulacion de especies con la cantidad de inddgidia pendiente observada es congruente
con la escala espacial local de observacion (Ressgz1995; Hubbell, 2001). El ajuste a un
modelo neutral limitado por dispersién es a suc@rgruente con el paisaje discontinuo en
que fueron colectadas las muestras (Hubbell, 2004 )tasa de migracion en el modelo
neutral que presentd el mejor ajuste fue constardependiente del tamafio de la comunidad
y mayor que cualquiera de los valoresmeestimados para las comunidades locales en la

estimacion de parametros. Esto es congruente cobskrvacion de que la rigueza esperada
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utilizando los valores estimados de& y los m de las comunidades locales fueran
consistentemente menores que la riqueza observadks enismas, siguiendo una relacion
lineal. Esta subestimacion consistente de la rigubz las comunidades locales lleva a dos
explicaciones no mutuamente excluyentes: un sesgweistente en la estimacion de
parametros y/o un problema en el modelo teéridizadio. En su tratamiento de este patrén,
Hubbell plantea dos de los modelos aqui utilizagbsnodelo sin dispersion limitada, dado

por

E(s/6.3,)= 9[ﬂn(1+ J"e_lj

y el modelo con dispersion limitada dependientgataafio de la comunidad local

Jy 0 [ﬂ—w

clsfp )= S 2

(Hubbell, 2001). Los cuales corresponden a los nedg y 4 de ésta tesis. La discrepancia
entre el modelo 4 y los datos es relevante y seifiésta tanto en el ajuste como en la
diferencia entre eb ajustado y el previamente obtenido de los valdea®s en la estimacion

de parametros (0,129 y 0,434). El marco en quefuplanteados estos modelos por Hubbell
es en el tratamiento de patrones de riqueza emfunel tamafio poblacional asumiendo una
densidad constante en comunidades continuas. ltompa de riqueza acumulada en el area
en islas de habitat discontinuo son explicitamelgj@adas de lado en su planteo (Hubbell,
2001). Teniendo esto en cuenta, se hace necebardaa este patron en futuras evaluaciones,
intentando al menos descartar que la discrepamhsiereada se deba a sesgo en la estimacion
de parametros utilizada en esta tesis.

El gran resultado de esta evaluacion es que ellmoddimitado por dispersion proveyo una
estimacion adecuada del limite superior en el astgahto riqueza area. Este resultado es
relevante debido a que este modelo en particuldrasa en un solo parametro, el nimero
fundamental de biodiversidatly debido a que el resultado obtenido es congruemtelo
esperado segun el marco tedrico (Hubbell, 2001)e&ia contexto se logra identificar una
restriccion maxima para la riqueza esperada, ndeete por fuera de la teoria neutral. El
alejamiento hacia menores riquezas locales se idebda accion de mecanismos neutrales
como las limitaciones en la dispersién o de nicbhbm@ la exclusidbn de especies por

interacciones antagonicas.
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Test exacto de neutralidad

La verosimilitud de las comunidades observadasoercliatro muestreos evaluados estuvo
dentro de lo esperado bajo la accion exclusiva deamismos neutrales. La incidencia de
pares de comunidades incongruentes con el patperae® de diversidafl representa una

proporcion no significativa de la cantidad de datmstodos los casos. Estos resultados
indican al menos que los mecanismos que genergatomes observados son indistinguibles
en su efecto de procesos asociados a TNUBB. Lasah&emporales son sistemas efimeros,
en los que la importancia relativa de la colonizaccompetencia y depredacion varian a lo
largo del ciclo de formacion y mantenimiento dedbarcos (Wilbur, 1997). Que los patrones
observados sean congruentes con los mecanismaadisoa la Teoria Neutral en muestreos
realizados en diferentes etapas del periodo decahaepresenta un resultado importante

desde el punto de vista del contraste empirico.

Esta evaluacion supone un avance metodologico taneren la evaluacién de TNUBB, ya
gue se evaltan explicitamente desviaciones detloat TNUBB sin necesidad de evaluar
una hipotesis alternativa (Etienne, 2007). La ea@tin de neutralidad en base al ajuste de
curvas de abundancia ha sido reportada como unlébgt(McGill et al., 2006). Uno de los
motivos para tal afirmacion lo constituye la evidarde que patrones aparentemente debidos
a mecanismos neutrales pueden deberse a la aaidtrad mecanismos (Doncaster, 2009;
Perry et al., 2009; Chisholm y Pacala, 2010). Laleacion de la desviacion del modelo en
base a patrones esperados explicitamente bajdisaciéin representa un nuevo estandar en
la evaluacion de modelos neutrales. No obstantatikzacion en trabajos empiricos ha sido
muy limitada. Al complementar este andlisis corcahtraste de patrones de recambio de
especies (diversidag) entre comunidades observadas y simuladas seghedto identificar
mecanismos complementarios a la neutralidad ereteergcion de patrones de diversidad
bioldgica discrepantes con los esperados solantepbela accion de mecanismos neutrales
(Perry et al., 2009).

Al haberse evaluado el ajuste de modelos neutirglete a datos de comunidades reales surge
otro item en la discusion. La misma base de datesufilizada en formas diferentes para
ajustar los modelos y estimar el parameétr@Munoz et al., 2007; Etienne, 2009a). Luego,
utilizando Unicamente este parametro se obtuvipredicciones con buen ajuste a los datos
para los patrones de abundancia relativa de espgciel limite superior de la riqueza

esperada en las comunidades locales. Estos resulitagblucran el nivel de riesgo deseado
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en predicciones de este tipo, necesario para falddicar las hipotesis planteadas (Ginzburg
y Jensen, 2004).

Teorias Neutral y de Nicho

Luego de una reaccion inicial virulenta en conda$ mecanismos neutrales, éstos han sido
reconocidos como un componente necesario en leateooldgica (Hubbell, 2001; Chase y
Leibold, 2003; Chave, 2004; Chase, 2005; Gastohogw@, 2005; Leibold y McPeek, 2006).
De aqui en mas, al menos tres lineas de acciomdehbeseguidas en su integracion al marco
general de la ecologia. En primer lugar, el delarae mejores modelos tedricos, como
forma de identificar los limites entre los mecarisrde nicho y neutrales y con la perspectiva
de desarrollar una teoria unificada comprensivguAds autores ya han dado pasos en la
construccion de esa sintesis (Tilman, 2004; Gravel., 2006; Hérault, 2007; Jabot et al.,
2008). En segundo lugar, el desarrollo de aproxonas metodoldgicas adecuadas para la
evaluacion empirica de los supuestos detras dmdakelos, sus mecanismos y predicciones
(McGill et al.,, 2006). Esta tesis intentd6 avanzar este sentido, implementando nuevos
abordajes y evaluandolos con datos robustos. Riarajlen tercer lugar, llevar a cabo una
evaluacion empirica amplia, insesgada respectoesfakrzo puesto en el contraste de las
hipétesis evaluadas. A la fecha hay pocas evalneside la TNUBB que sigan las mejores
practicas (McGill et al., 2006) y los modelos coenmivos de nicho y neutrales constituyen
una notoria rareza (Gravel et al., 2006; Héraul)72 Jabot et al., 2008; McGill, 2010).
Lamentablemente, esto no es un problema particidarla teoria neutral, habiéndose
remarcardo frecuentemente que tépicos clave ero@eolhan recibido un muy limitado
contraste empirico (Hanski, 1999b; Oksanen y Oksa2@00; Arim et al., 2007).

El avance en las herramientas metodoldgicas pageatiaacion de parametros en TNUBB
abre una nueva pregunta en el terreno teorico.scal@ espacial y temporal en la que se
estiman los parametros determinan sus valoreste§especificos a comunidades locales o
metacomunidades, en diferentes afios o0 eventos dstn@o, tipicamente involucran un buen
desempeno de los modelos neutrales. Sin embargmspde estos ajustes producen
predicciones congruentes con los demas sin re-&stos parametros. Esto apunta hacia una
de las primeras criticas a la TNUBB sugiriendo galke,menos en parte, su adecuado
desempefo se basa en que es un modelo lo sufroemte plastico como para ajustarse a un
amplio rango de patrones ecolégicos (Pueyo, 200&)plasticidad de la TNUBB para

ajustarse a predicciones mediante la estimaciopatémetros en diferentes condiciones
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locales puede representar un importante obstacslo @avance, al no poder distinguirse su
desempefo estadistico de su significado biolégiempoco se espera que sus mecanismos
asociados den cuenta de todos los patrones obesrykidibbell, 2001). La deteccion de
desviaciones de la neutralidad representa opodde&l necesarias hacia la formulacion de
una teoria general y su unificacion con las teod@sensamblaje por nicho. Una de las
principales contribuciones de la TNUBB es la présgon de predicciones explicitas que

puedan ser evaluadas con datos novedosos (Hultiodl).2
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Conclusiones

En el presente trabajo se evaluaron prediccionetagi¢eorias de Nicho y Neutral. Los
resultados obtenidos son congruentes en cierto noodolas dos hipotesis planteadas.
Respecto a la primera, la competencia interespacifo puede ser descartada como factor
determinante de la estructura de las comunidadesnbargo, el patrén escala-dependiente
observado sugiere que los mecanismos de exclusipetitiva no parecen ser relevantes en
el nivel de las comunidades. Limitandose su efagiatrones cuya escala espacial es la de la

interaccion directa entre los organismeg (unidades muestrales).

Respecto a las predicciones realizadas bajo TNUd&Bpatrones observados en este sistema
fueron congruentes con los supuestos y las prediesirealizadas. Las discrepancias entre
los modelos evaluados y las observaciones pare&resolamente cuantitativas, no existiendo
discrepancias importantes entre el comportamiemtoergl del sistema y el mecanismo

propuesto.

No fue posible la evaluacion de TNUBB en el nivepa&cial de las unidades muestrales,
donde la competencia interespecifica parece terder peso. Sin embargo, en los niveles
espaciales de las comunidades locales los ressltpdecen sugerir que la competencia
interespecifica, basada en atributos particulaneshgcen a las especies distintas, no es mas
relevante que los mecanismos neutrales, basadok eguivalencia funcional de los
individuos, en la explicacion de los patrones oles#ws. Un aspecto central de la TNUBB es
gue la congruencia entre predicciones y patronssreddos no necesariamente implican que
éstos sean resultado de los mecanismos propuédtasd, 2004; Pueyo, 2006; Doncaster,
2009; Chisholm y Pacala, 2010). Sin embargo, n@mpas rechazarlos, ya que sus supuestos
y predicciones se cumplen en nuestro sistema deliestEste trabajo representa sélo un
comienzo de nuestra comprension sobre la maneguetas comunidades vegetales en los

charcos temporales se ensamblan y mantienen cada af
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