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RESUMEN

El tamafio corporal es una de las propiedades mp@artiamtes que poseen los seres
vivos, relacionandose con practicamente todos asgos ecoldgicos y fisiologicos. El
analisis de la distribucion de tamafnos presenteénesistema y sus determinantes representa,
por tanto, un abordaje robusto a los principalesgsos que estructuran las comunidades. En
esta tesis se plantea abordar el problema denéfidacion de los mecanismos subyacentes a
la organizacion de las especies en las comunid®des.ello se propone evaluar el efecto de
factores ambientales sobre la distribucion de tasadrporales en las comunidades locales
de charcos temporales. La hipétesis de trabajoesacdistribucion de tamafios corporales es
resultado de los cambios sistematicos en la perdepaso del ambiente y demanda
energética por parte de los organismos. Estos réectoperando a nivel individual,
determinan la fuerza de los filtros ambientalesuegbos por las condiciones locales o del
sistema, permitiendo o no la entrada de distinmsgyos de tamafio corporal a cada
comunidad. Para esto se utilizaron dos abordajeplemnentarios: analisis de discrepancias
entre los tamafios corporales observados y espematoan modelo nulo; y analisis de
descomposicion de la varianza. La investigaciolles® a cabo en una zona de charcos
temporales cercana a la localidad de CastillospDg¢ Rocha. Los resultados obtenidos
sugieren que las distribuciones de tamafio dentréasliecomunidades son distintas a lo
esperado por azar, existiendo procesos ecolégieediliran los individuos que entran a la
comunidad en funcién de su tamafio corporal. Si lkiependid de la escala en que se
agruparon los datos para el andlisis, el ensamblasicomunidades de charcos temporales
parece seguir las predicciones esperadas por fia té® nicho, ya que el rango de tamafios
observados en cada grupo disminuye a medida querdana riqueza local. Esto sugiere a la
competencia, particularmente entre especies entpdes) como el principal filtro ambiental.
La variedad de respuestas en funcion de como spagtos datos sugiere que el efecto de
los distintos factores varia entre escalas de ssaly ademas que pueden afectar
diferencialmente a cada poblacién. Este trabajoesgmta un avance para la ecologia de

comunidades, tanto a nivel de marco tedrico comimaaédgico.



INTRODUCCION

La ecologia como ciencia esta intentando recofreamino hacia la unificaciéon de
sus bases teéricas (McGill, 2010). Mas alla dedifexrencias entre los distintos abordajes
transitados hasta el momento, el tamafo corpopalrtycularmente su patron de distribucion
entre los organismos que componen las comunidadassido foco comun de la mayoria de
las teorias disponibles (Brovet al, 2004, Petchegt al, 2008). El tamafio corporal es una
de las propiedades mas importantes que poseeneles vivos, relacionandose con
practicamente todos sus rasgos ecologicos y fgimé (Peters, 1983; Woodwased al.,
2005; Whiteet al, 2007). La tasa metabdlica fue tempranamenteioglada con el tamafio
corporal, ya que determina los requerimientos de@s de los organismos y
consecuentemente la mayoria de sus atributos y &esddgicas (Bergmann, 1847; Kleiver,
1932; Brody, 1945; Hemmingsen, 1960; Heusner, 138Ba Peters, 1983; McNab, 2002;
Brown et al, 2004). Esa relacion sigue una ley de potenaiauhl implica la existencia de
relaciones alométricas entre los rasgos de losithais 0 poblaciones y su tamafio corporal
(Kleiver, 1932; Brown y Maurer, 1989; Brown, 199%8¢Nab, 2002; Browret al, 2004).

En este sentido, analizar la distribucion de tarsaf®los organismos presente en un
sistema y sus determinantes, representa un abaalajeto a los principales procesos que
estructuran las comunidades (Woodwaet al, 2005; Allen y Holling, 2008). Un
requerimiento para considerar que los atributoaléscde un sistema determinan la accién de
mecanismos ecoldgicos especificos, es que el patdervado en las comunidades locales
no ocurra en ausencia de estos mecanismos (Gpt@haves, 1996). En este sentido las
comunidades locales deberian diferir de lo observe muestras aleatorias de pool
regional (Gaston y Blackburn, 2000; Borthagastwgl, 2012).

En los sistemas naturales suele observarse unarndayersidad de especies de
tamafno pequefio o medio, generando una distribudgotallas corrida a la izquierda.g@
Elton, 1927; Hutchinson y MacArthur, 1959; Browhal, 1993; Marquet y Taper, 1998).
Una de las primeras interpretaciones que se ladiste patrén, la Hipétesis de Limitacion
Energética (Elton, 1927; Lindeman, 1942; Hutchinst®b9), se basa en la baja eficiencia
del traspaso de energia entre los niveles tréfféba. esto le sumamos que un aumento en la
talla suele estar asociado a un aumento en laipodiofica (Woodward y Hildrew, 2002;
Cohenet al, 2003) se podria explicar por qué los organistdeosayor tamafio son mas raros
gue los pequefos. Por otro lado, Hutchinson y MémAr(1959) propusieron que los

organismos pequefos tienden a ser mas especiapstdiendose dividir los recursos del



ambiente en forma mas eficiente. Trabajos postigMorseet al, 1985; May, 1986;
Ritchie, 2010) plantean que esta distribucion deaféos se debe a que en la naturaleza los
recursos se hallan repartidos fractalmente. Bsted# disposicién implica que a medida que
aumenta la escala de observacion, la densidadederso disminuye. Organismos mas
grandes interactian con el medio a escalas maypms, tanto, perciben un ambiente mas
pobre que lo percibido por organismos mas pequéRibshie, 2010). Esto genera mayor
disponibilidad relativa de ambientes para organsmpequefios, propiciando su
diversificacion. Estas teorias predicen que larbgieneidad ambiental afecta la distribucion
de tamarfios, favoreciendo en mayor medida la prieselecorganismos de tallas menores.
Allen et al (2006) proponen distintas hipotesis no excluyepira explicar la distribucion
de tamafos presente en un ecosistema, basadasmgntdamente en alometria en el uso de
recursos, interacciones bioldgicas y restricciqgesgraficas o evolutivas. Cada uno de estos
procesos variaria su peso relativo en el sistenfaremon de la escala espacial y temporal en
gue se trabaje.

A nivel de individuos, el tamafio corporal esta &tw tanto a la demanda como a la
adquisicién energética. Cuanto mayor tamafio pdsesanismo, aumenta la diversidad de
items alimenticios a los que puede acceder (Cehah, 1993, 2003; Woodward y Hildrew,
2002; Broseet al.,2006; Arimet al, 2010; 2011). Por otro lado, la demanda ener@éista
aumenta con la talla (McNab, 2002; Broetal, 2004). Esto genera que la posicion tréfica
de un individuo respecto a su tamafio, sea un canigooentre la capacidad morfolégica
para consumir una presgafpe limitation) y la limitacién energética debida a requerimisnto
metabalicos (Arimet al, 2007). Entonces, la tendencia es a que los @mmas aumenten de
nivel tréfico con la talla, hasta cierto tamafidicoi, a partir del cual se debe descender a un
nivel trofico con mayor disponibilidad de recursaple permita cubrir su demanda
energética. Ese tamafio critico depende de los niegartos energéticos del organismo, asi
como de la disponibilidad de recursos en el ambi@ig. 1A).

Otro abordaje para explicar la distribucion de t@osaobservada, consiste en que
cada grupo taxondmico presentaria un tamafio opgimdunciéon de la relacion entre la
capacidad de obtener energia del medio y la deatiapr esa energia como descendencia
(Maureret al, 1992; Browret al, 1993; Marquet y Taper, 1998). De esta manemaalgoria
de los organismos presentaria un tamafo cercamptaho del grupo. Alejarse de este
Optimo implica un uso menos eficiente de la engpgido que especies de tamafios extremos
(grandes o0 pequefios) requeririan mayor disponddlidie recursos, los cuales estan

determinados por el area y productividad del siatdde esta forma a medida que aumenta el



tamafno del sistema, se viabilizarian tanto tamanias grandes como mas pequefios en la
comunidad. Segun la hipétesis de espacio produdevBchoener (1989), la cantidad total de
energia disponible en el sistema es directameogoprional al tamafio del mismo. Por otro
lado, a medida que se incrementa el nivel trofisonthuye la energia disponible para los
consumidores (Elton, 1927; Brown y Gillooly, 2008B%to implica que solo sistemas grandes
pueden mantener poblaciones viables de especi¢anthio extremo, 0 pertenecientes a
niveles troficos altos (Marquet y Taper, 1998; RBagsiet al, 2001; Arimet al, 2010).
También podrian observarse cambios en los tamarfiokireion de los requerimientos
energéticos del organismo y la disponibilidad emmeldio determinada por el tamafio del
sistema (Browret al, 1993; Brown, 1995; Marquet y Taper, 1988). 1B). Debe resaltarse
gue la comprension de los factores que determearabilidad de especies de gran tamafio,
especialmente depredadores, implica avanzar esneconiento de los mecanismos que dan
cuenta de la estructura y funcionamiento de todahaunidad (Carpentet al, 1985; 2008;
Brett y Goldman, 1996; Shuriat al, 2002). Este contexto ha motivado que la atencién
respecto a la relacion entre estructura de tamgfiéea del sistema haya estado en los
mayores tamanos corporalesg Burnesst al, 2001). No obstante, como se ha presentado,
existen razones para esperar cambios tanto emllas imayores como menores, afectando
toda la distribucion de tamafios. También debe deraise que la disponibilidad efectiva de
recursos puede verse afectada por las condiciaweses o la percepcion espacial que los
organismos tienen de su ambiente (Schmitz, 201@h8garayet al, 2012).

Aunque el escalamiento entre el tamafo del sistgrtas tallas maximas deberia
poder aplicarse para cualquier tipo de ambienteganismo, los trabajos realizados se basan
principalmente en la revision de bases de data®aeinidades terrestres a escala continental
(Brown y Maurer, 1989: Browet al, 1993; Marquet y Taper, 1998; Marquet y CofréQ%9
Burnesset al, 2001). Ademas estos trabajos estdn sesgadossistemas y grupos
taxonomicos particulares (aves y mamiferos en)igl&stan basados en promedios sin tener
en cuanta la variabilidad dentro de cada especgrupo (Violle et al, 2012). Estas
limitaciones en la escala espacial, grupos biotigyaonsiderados y abordajes metodolégicos,

representan una dificultad para la consolidaciéargeteoria ecoldgica robusta.
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Fig.1. Procesos asociados al tamafio corporal de losiisrgas.A: Relacion entre el nivel trofico y el
tamafio corporal. A medida que aumenta el tamafionderganismo, su nivel tréfico aumenta hasta
cierto tamafo criticoT(;), donde la alta demanda energética determinailizagtén de recursos mas
abundantes en posiciones tréficas menoBesRelacion entre el tamafio del sistema y el tamafio
maximo alcanzado en él. Las lineas representanogrgpn distintos requerimientos energéticos:
endotermos (azul) y ectotermos (verde). El patrépemdo seria el mismo para distintos grupos
taxonémicos, niveles troficos o incluso sistemas diferente disponibilidad de recursos.

Teorias de ensamble comunitario

Tradicionalmente, el nicho se define como el cotgue variables ambientales en los
gue una especie puede sobrevivir (Hutchinson, 1@5&se y Leibold 2003). Este concepto
abarca, entre otras cosas, los rangos de condscanbientales que la especie puede tolerar,
el nivel de interaccion con otros organismos, or&xsirsos requeridos por la especie. Las
diferencias entre los nichos de especies que deaxisgran explicar en gran medida la alta
diversidad que puede encontrarse en una comuniaaah (Hutchinson, 1959). Especies
gue explotan una misma fuente de recursos compgioalos mismos, asumiéndose que el
grado de superposicion en la utilizacion de recues® proporcional a la intensidad de la
competencia entre las especies involucradas (Sehak74). Uno de los resultados posibles
bajo este escenario es la exclusion de las espgagesean peores competidorggy( 2B).
Otra posibilidad es que se repartan el recursoanesisu explotacion en distintos rangos del
gradiente (de tamafio, abundancia, etc.) en queséstacuentra disponible, enfocandose en
aguellos que explotan en forma relativamente masieefe que las otras especies
(Hutchinson, 1959; MacArthur y Levins, 1967; MaWwhacArthur, 1972; Ritchie, 2010). Esto
se conoce como teoria del empaquetamiento de espeoepresenta uno de los pilares de la
ecologia clasica y moderna (Loreau, 2010). Estdaemsume que las diferencias a nivel
interespecifico deben ser tales como para impedgalapamiento importante entre nichos
(Hutchinson, 1959; MacArthur y Levins, 1967; MayMacArthur, 1972) y de esta manera

reducir el efecto de la competencia en la comun{Bay 2).



En gradientes de riqueza o disponibilidad de resyrsada especie deberia reducir la
amplitud de nicho a medida que se incrementa ki@rgor competencia interespecifica. Asi
mismo, la amplitud de todos los nichos sumadosval iomunitario aumentaria con la
rigueza del sistema en funcion de los procesosrmmguetamiento y complementariedad de
nicho (MacArthur y Levins, 1967Fig. 2C). En términos generales, una especie puede
mostrar variaciones en su nicho en funcion de teniaticas del sistema en que se encuentre,
particularmente aquellas relacionadas con la dippmiad, abundancia o configuracion de
recursos (Levin, 1992), heterogeneidad ambieni&tt{lRe, 2010) e intensidad de depredacién
(Rudolf y Armstrong, 2008; Hopcraft et al., 201Rg esta forma, dependiendo de las fuerzas
dominantes los organismos pueden presentar carebicd patrén de uso de recursos en
funcion de las variables ambientales locakeg.(3).

Segun la teoria de nicho, el ensamble comunit&rideserminaria en funcion de las
rasgos particulares de cada especie y las interezique mantienen entre ellas (Berazategui,
2012). Por otro lado, la teoria neutral asume edemcia ecologica entre las distintas
especies (o individuos) presentes en la comunidabliell, 2001). Entonces, el ensamble no
estaria estructurado por los rasgos particularesade especie, sino exclusivamente por la
capacidad de colonizacion y establecimiento demiisnas en el lugar. Por lo tanto, segun
esta teoria, no se puede predecir la relacion &rgnesgos de los organismos y las variables
ambientales locales.

Una tercera teoria para explicar el ensamble cdamimiseria la de variacion
individual (Violle et al, 2012). Esta asume que distintos individuos demisma poblacion
pueden ser seleccionados en base a su combinauiticular de atributos (Shipley, 2010) o
presentar estrategias ecoldgicas alternativas cmmpuesta a la interaccidbn con otros
individuos de la comunidad, apelando a la plasitifiénotipica de sus rasgesg Ashtonet
al., 2010). Segun esta teoria, los individuos muestegiacion en sus rasgos o el uso de
recursos, como consecuencia de la competenciae@ningerespecifica, 0 como mecanismo
para reducir su efecto. De esta forma, se espemadamento del rango de recursos utilizado
por cada especie al aumentar la riqueza de la ddadim gremio Eig. 2D). Aunque esto
implicaria un aumento de la competencia interefipaaieta, la idea es que la co-ocurrencia
tenderia a darse entre los individuos de la conauhabn rasgos mas diferentes. Esta teoria
permite explicar la alta diversidad presente ensletkemas naturales, incluso cuando existe

gran superposicion en la utilizacion de recurseseezspecies (Clark, 2010).
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Fig.2. Cambios en la distribucion de uso de recursofuecion de la diversidad segun distintos
marcos teoéricos. Dadas tres especies que companteecurso con cierto grado de superposicion
(spp 1 2 y 3) es esperable que muestren variacion en la distdbh de uso al coexistir en una
comunidad A: escenario hipotético con recursos infinitos ceaog& de competencia. Las especies
no realizan ningdn cambio en el uso del recuBp.Exclusiébn competitiva, la especie peor
competidora se extingue en la comunid&@d. Empaquetamiento de especies, cada especie se
especializa en cierto rango del recurso, minimipagldsolapamientd: Variacion individual. Cada
individuo es capaz de especializarse en ciertooralal recurso para diferenciarse de sus vecinos,
sin importar a que especie pertenecen. En este @asmgo de recurso utilizado por cada poblacion
representa una fraccién importante del total enegte disponible.

frecuencia de uso

dimension del recurso

Fig.3. Ejemplos de variaciones en el nicho de una pabiagojo) respecto a otra de la
misma especie pero en distinta comunidad (azuleawiat).A: la distribucion de uso se
mantiene idéntica, pero hay un desplazamiento eimansion del recurso utilizadB: no
hay cambio en el tamafio promedio de item, perobserea un aumento en el rango de
tamafios consumido€: igual al anterior, pero en este caso disminuyarglitud del
nicho. Es esperable que en la naturaleza se debimaciones de estos escenarios, por
ejemplo erD ademas de un corrimiento en la media, hay un aeaspliento asimétrico en
los extremos del rango de consumo.
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Importancia de la variacion individual

McGill et al. (2006) definen los rasgos como propiedades nmeliplbien definidas
de los organismos, que pueden utilizarse en forongparativa entre especies. Viode al
(2007) acotaron mas este concepto proponiendo muasgo no debe ser definido en base a
factores ambientales ni a niveles de organizaciayomes al individual. En ambos trabajos se
enfatiza que los rasgos deben describir en la maysdida posible el desempefio del
organismo en su ambiente. Dado que el estudio sfgpsageneralmente se centra en los
valores promedios poblacionales (Weihetr al, 2011), el papel de la variabilidad
intraespecifica ha sido relegado tanto a nivel aleedologia de poblaciones como de
comunidades (Violleet al, 2012). A nivel comunitario ademas, la aproxirmbaca través de
la media tiende a subestimar el uso de los recurse$as especies efectivamente utilizan, asi
como los niveles de competencia, ya que omitedtzgpamientos parciales en la distribucion
de rasgos poblacionales (Corubaidl, 2012). Dentro de una poblacion natural, es p@sib
identificar variacion entre los individuos a nivadg cualquiera de sus rasgos. Mas alla de
reflejar diversidad genética, esta variacion reprs una ventaja evolutiva permitiendo la
coexistencia de distintas estrategias de interacoii el medio, por ejemplo respecto a la
explotacion de recursos (Bolnicgt al, 2003; Junget al, 2010). De esta forma, la
variabilidad individual puede disminuir en ciert@adida la competencia entre individuos de
la misma especie (Viollet al, 2012) en forma similar a lo esperado entre witrees de una
comunidad por variabilidad interespecifica.

Dada la relacion entre la talla y el nivel tréfi@@ohenet al, 1993; Woodward y
Hildrew, 2002; Broseet al., 2006; Arimet al, 2010;Fig. 1A) el tamafio en una especie 0
grupo puede dar una idea aproximada del rangoioherabs a los que accede. Utilizar el
tamano corporal o medidas morfologicas cqmaxy del nicho trofico ha sido ampliamente
aplicado en ecologia, particularmente a travésadeelacion de tamafos entre especies
simpétricas €.g Hutchinson, 1959; Carothers, 1986; Broatal, 2004) o la variacion en
tamafo de las mismas especies en distintos ensaflgeBrown y Wilson, 1956; Diamond
et al, 1989). En ambos enfoques la variacion en el fiam@nter e intraespecifico
respectivamente) se asocia a una respuesta pareuiisel efecto de la competencia dentro
de un mismo nivel trofico o por un recurso dadotéBioy Graves, 1996). Ademas su rango
de variabilidad intra e interespecifica permiteilfdente su utilizacibn como descriptor a

distintos niveles de organizacion o escalas.
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A pesar que la teoria de nicho clasica reconogmpartancia de la varianza inter e
intraespecifica como determinantes de los ensaroblasnitarios €.g. MacArthur y Levins,
1967), ésta ultima no se ha incluido satisfactoeiat® en investigaciones empiricas en
ecologia (Canet al, 2002; Bolnicket al, 2003; Araujcet al, 2011). Por esta razon, Vioke
al. (2012) proponen la utilizacién de lestadisticos-Tcomo método para incorporar la
variacion intraespecifica a la ecologia de comueda Estos estadisticos se basan en
relaciones entre las varianzas de un rasgo dadstiatas niveles de organizacion (aunque
eventualmente también podrian calcularse parantiistiescalas espacio-temporales) vy
permiten identificar a que nivel actuarian los @ipales filtros ambientales que determinan el
ensamble local. Estos filtros son aquellos procesos los organismos deben tolerar o
superar para ocurrir y permanecer en una comur{ileddy, 1992). Los autores proponen
dividir estos filtros en externos e internos regpex la comunidad. Los filtros internos
regulan la coexistencia de las especies dentra derhunidad, y comprenden procesos fruto
de la interaccion entre individuos, como la compete depredacion, parasitismo o
mutualismo. Los filtros externos determinan quéeess se pueden establecer desgmel
regional y abarcan condiciones ambientales en gkegae trascienden a la comunidady(
tipo de suelo, clima). Para la deteccion de eslivesf es necesario asumir al sistema como
una metacomunidad, en la que cada comunidad lstal nectada por la dispersion de
individuos de alguna de las especies que la imed@ibold y Geddes, 2005). Si una especie
de la metacomunidad posee la capacidad de llegarakuiera de las comunidades del
sistema, pero soOlo se encuentra en un subgrupstds, &e puede asumir la existencia de
algun filtro capaz de determinar su presencia Blitese que estos filtros no sélo actian a
nivel especifico, sino que pueden hacerlo tambiéivel individual (Keddy, 1992). En ese
caso lo que se restringe no es la presencia dspkcie en la comunidad, sino de ciertos
rasgos como variantes fenotipicas o tamario corporal

En esta tesis se plantea abordar el problema emdificacion de los mecanismos
subyacentes a la organizacion de las especiesseootaunidades. Para ello se propone
evaluar el efecto de factores ambientales sobdéstabucion de tamafios corporales en las
comunidades locales de charcos temporales. Enabas&co propuesto, nuestra hipoétesis de
trabajo es que la distribucion de tamafios corpsregeresultado de los cambios sistematicos
en la percepcion, uso del ambiente y demanda dicargdr parte de los organismos. Estos
factores operando a nivel individual, determinarfulerza de los filtros impuestos por las
condiciones locales o del sistema, permitiendo tarentrada de distintos rangos de tamafo

corporal a cada comunidad.
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METODOLOGIA

Modelo de estudio

La investigacion se llevo a cabo en una zona @ecok temporales cercana a la
localidad de Castillos (Dpto. de Rocha). El paisepmsiste principalmente en pradera
pastoreada, y forma parte de varios predios deigata@ privada. Los charcos consisten en
depresiones del terreno de superficie variable guwa vez sobrepasan los 30 cm de
profundidad. Entre otofio e invierno estos charoesllenan de agua, y en primavera
comienzan a secarse rapidamente, a medida quendigni las precipitaciones respecto a la
evaporacion (Laufeet al, 2009; Vidal, 2012). Todos los charcos representa misma
metacomunidad, en el sentido de que al llenarsagdea todos pueden ser potencialmente
colonizados por la misma comunidad de organismiosisEema puede considerarse como un
conjunto de parches independientes, con un cieatiogde conexion entre ellos, similar a un
archipiélago.

La eleccion del sistema de charcos temporales lpagvaluaciéon de este marco
tedrico y sus predicciones presenta varias ventBado que el ambiente tiene una duracion
limitada, se espera que las especies alli presastgsen la energia que disponen para un
rapido crecimiento y reproduccion. La corta duraaiél sistema asi como la limitacién en la
disponibilidad de recursos, deberian favorecer riezsgncia de estrategias “Optimas” de
asignacion de recursos, permitiendo evaluar ladigmenes de los modelos mas facilmente
gue en ambientes menos restrictivos. El sistemaisiia todos los afos, con una limitada
influencia de la temporada anterior respecto atunidad que lo habita. El area de trabajo
consta de mas de 50 charcos, con categorias déidagquee abarcan varios ordenes de
magnitud (1 - 60000 fi De igual manera, la variacién entre las tallaslas organismos
presentes es de siete 6érdenes de magnitud, peeetde@ademas a varitaxa distintos.

Dada la temporalidad del sistema, las especieeptes en los charcos se caracterizan
en general por poseer ciclos de vida solo parcidienacuéticos, o estructuras de resistencia
gue les permitan sobrevivir durante el periodo séaemas la comunidad también esta
compuesta por organismos que no siendo necesat@maeuaticos, hacen uso del sistema,
afectando los flujos de energia del mismo. Los gsupoldgicos que han sido muestreados
en el sistema son: la comunidad de plantas, ellancion, los macroinvertebrados, anfibios,
peces y aves. La comunidad vegetal esta compuastd menos 30 especies divididas en 17

familias (Pinelli, 2011). Fueron identificados G8&xa de zooplancton, principalmente
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pertenecientes a grupos de ostracodos, cladoaapépodos vy rotiferos (Vidal, 2012). Los
macroinvertebrados estan representados por al ni&foentidades biologicas, destacandose
varios ordenes de insectos, moluscos, crustacemglidos (ver Laufeet al, 2009 por un
listado mas detallado). Se han identificado al reines especies de renacuajos de anfibios
(Hypsiboas pulchellysChaunus granulosug al menos una especie del génSainay. La
comunidad de peces incluye cuatro especies anuyfdeslia Rivulidae; Austrolebias
cheradophilus, A. viarius, A. luteoflammulagu€ynopoecilus melanotaenig una no anual
(Cheirodon interruptus Eventualmente se han colectado otras especiesiunes, pero se
consideran registros casuales. Finalmente, haglastadl especies de aves, pertenecientes a
24 familias, que de alguna forma hacen uso deHascos (Liguori, 2011).

Las caracteristicas del modelo de estudio permitirsuperar algunas de las
limitaciones de trabajos previos, como ser sesgog/el taxondmico o de ambientes, la
ausencia de upool comun de especies, 0 muestreos con diferentesdsécfver Burnesst
al., 2001). También se enfoca en una escala muchdocesy temporalmente acotada, en la
cual las interacciones bidticas deberian dejar sef@gal mas clara que en los procesos
regionales (Alleret al, 2006; Violleet al, 2011).

Muestreo

Las salidas de campo se realizaron en los mesegi@ros charcos tienen agua
(generalmente de julio a octubre), realizando de artres muestreos por temporada. La
metodologia para la colecta de datos esta estaadardesde el afio 2005 (ver Lawdeal.,
2009). En primer lugar, se asume que el charce fi@ma eliptica y se mide diametro mayor
y menor DM y dm). Estos diametros representan las transectas demdgbicardn las
unidades muestralebli1). Si la transecta mide entre 10 y 50 m se realimaco estaciones
de muestreo. Para garantizar la independenciasdelgstras, si mide menos de 10 m, se
eliminan las estaciones necesarias para que extaraglas al menos por 2 m entre ellas. Si la
transecta es mayor de 50 m, se realizan todastasi@es posibles con una separacion de
10 m entre ellas. En la¥JM se realiza la colecta de muestras. La colecta de
macroinvertebrados y vertebrados se realiza catedal de malla de aproximadamente 2
mm. Hasta el 2010 las muestras eran conservadasnenl al 10%, pero a partir del 2011 las
muestras se conservan directamente en alcohol #Paaso que la muestra contenga
vertebrados (peces o anfibios), antes de ser fgadaimergida en anestésico (2-fenoxietanol)

hasta que los individuos dejan de nadar o0 no seredsnovimiento opercular. La colecta de
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vegetales se realiza Unicamente erUlik del diametro mayor, y consisten en la remocion de
toda la materia vegetal viva en un cuadrante de 20 cm. También se mide la profundidad
del charco en todas l&iVl, y en los puntos intermedios entre éstas.

El procesamiento en el laboratorio implica la tife@acion al minimo nivel
taxonomico posible de todo lo colectado. Ademaspsiene el peso seco de cada muestra de
vegetacion, y el volumen geométrico de cada antwmlactado. Para este trabajo se utilizaron
las muestras de peces correspondientes a las casng@fimayo y julio del 2006, octubre del
2008, junio, julio y octubre del 2009, agosto dél12 y agosto del 2012 (n = 3668
individuos). Los datos de invertebrados corresporsgo a los organismos mayores de 1.5

mm® colectados en el muestreo de octubre del 20083@83).
Variables

Para cada uno de los charcos se midieron las sigsgievariables ambientales: i)
profundidad, como el promedio de todas las profiedies medidas en el charco; ii) area,
calculada como la de un elipse; iii) volumen, ciEldo como area poprofundidad; iv)
heterogeneidad ambiental, como niumero de monti¢atesceptados por los diametros; v)
biomasa vegetal, como el promedio entre los pesosssde la vegetacion para todo el
charco; y vi) espacio productivo (ver Schoener, 9)Q98alculado como volumen o
profundidad por biomasa vegetal. Como variables wotarias se utilizaron la riqueza
especifica (de peces, invertebrados y vegetal) defesidad de individuos por charco. Las
densidades poblacionales, ya sea de peces, debgoesel grupo taxondmico, se calcularon
en relacién a la cantidad de 1aM en que aparecieron.

Para cada uno de los individuos colectados se @sirbiovolumen. También se les
asigno un gremio trofico en base a la bibliogrdfgonible (carnivoro, herbivoro, omnivoro,
filtrador o detritivoro). En el caso de los invértedos se descartaron los individuos menores
a 1.5 mm. Este volumen es algo menor al que presentartaierpo esférico con diametro
igual al tamafio de malla del calderin. Se considgré la captura de organismos con
biovolumen menor a ese tamafo podria estar sesgagageneral pertenecieron a grupos
muestreados como zooplancton (ver Vidal, 2012). higsles taxondémicos utilizados para
invertebrados fueron, ademés de especie, ordempogEste Ultimo posee como niveles
aracnidos, anélidos, escarabajos, moluscos, cagstde insectos no escarabajos. Las

variables tamafio, area, volumen, espacio productidensidad fueron transformadas a
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escala logaritmica al momento de realizar los sisaliSe utilizo una base 10 para

invertebrados y base 2 para peces acorde al rangorafios observado en cada caso.

Analisis de datos

Para analizar la asociacion entre variables amddesty la distribucion local de
tamafos corporales se utilizaron dos abordajes lepngmtarios: i) andlisis de discrepancias
entre los tamafios corporales observados y espepatiasn modelo nulo; vy ii) analisis de
descomposicion de la varianza a nivel poblacior@munitario.

La evaluacion de las relaciones entre las distintasiables para ambas
aproximaciones, se realizo6 mediante el ajuste d#efos lineales generalizados (Zwtral,
2007) y modelos lineales mixtos (Zuet al, 2009). En el caso de modelos con una sola
variable independiente, ademas se utilizé regress@gmentada (Toms y Lesperance, 2003).
Para la seleccion de modelos lineales generalizeglagilizé el comandbestglm para un
maximo de tres variables (McLeod y Xu, 2011). Déspse procedié a simplificar el modelo
obtenido en forma manual, si era posible. Una eecsionado un modelo, se comparaba
con su version en modelo mixto con intercepto yémdiente aleatoria. Las variables
aleatorias utilizadas, segun correspondieran, fugropo, orden, gremio, charco, muestreo, o
combinaciones de éstas anidadas. También se cdmpara el modelo nulo (el promedio de
la variable de respuesta). Los criterios para el@gimodelo fueron el AIC, y la cantidad y
significancia de parametros estimados para laghias. Visto que el area y el volumen del
charco tienen una correlacion cercana a 1, ensel gae el modelo obtenido porhastgim
incluyera ambas variables, se repetia la simptiftcadel modelo pero incluyendo sdélo una
de éstas, eligiéndose el modelo con menor AIC slelds casos.

Todos los andlisis se realizaron es@itware R(R Core Team, 2012) con la interfaz
RStudio(RStudio, 2012). Se utilizaron las librerilasstgim(McLeod y Xu, 2011)]attice
(Sarkar, 2008)Ime4 (Bateset al, 2011),nlme (Pinheiroet al, 2012),segmentedMuggeo,
2008) ystatmod(Smythet al, 2011).

i) Discrepancias entre tamafos corporales obseswadsperados

Las discrepancias entre los tamafos observadoperagms para cada comunidad
local se obtuvieron a partir del modelo nulo pladte por Borthagaragt al (2012). Este

modelo nulo sigue los siguientes padéig.@): 1) se estima gdool regional como la suma de
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todos los individuos de todas las comunidades és¢cé?) para cada charco se genera una
muestra tomando individuos al azar gebl regional, pero manteniendo las identidades y
abundancias observadas en la comunidad local; 3gaean 2000 iteraciones del paso
anterior, estimandose la distribucion de tamafiopatales esperada si la comunidad fuera
una muestra aleatoria de la metacomunidad; 4) spa@n los percentiles 0.05, 0.5 y 0.95
de la distribucion esperada y observada; 5) séerepps pasos 2 a 4 para cada comunidad
local.

La discrepancia en cada uno de estos percentiesdiuielacionada con las variables
ambientales de las comunidades locales mediantesieges lineales. Si la discrepancia
entre las medianas cambia sistematicamente covatables ambientales, estas generarian
un desplazamiento en la distribucién de tamafiopotales. Si las discrepancias en los
percentiles extremos se aproximan, se habria gémaraa compresion en el rango de
tamanos corporales, mientras que el caso conimaglica una expansion en la amplitud de
tallas. Cualquier combinacion de compresion o esigany desplazamiento son posibles
(Fig. 5).

Para las comunidades de invertebrados, los andksidiscrepancia se realizaron a
distintos nivelesa) por especie: al correr el modelo nulo, cada imligiera sustituido por un
individuo tomado al azar debol regional pero manteniendo la identidad especiftgapor
taxa en cada simulacién del modelo, los individuosipnder sustituidos por cualquier otro
del pool regional, siempre que perteneciera al mismo ghagondémico sin importar su
identidad especifica (ver niveles del factor epweito “Variables” de la metodologia). Este
analisis se realiz6 para el conjunto detbbay para caddéaxdnpor separada;) por gremio:
en cada iteracion del modelo nulo, se generabata gel pool regional una comunidad con
igual numero de individuos pertenecientes a cadaigrque los observados en la comunidad
original, pero al igual que el caso anterior, siportar a que especie pertenecia. En este caso
los valores de discrepancia también fueron analz&t forma conjunta y para cada gremio
por separado.

En el caso de los peces, cada individuo so6lo peatigustituido por cualquier otro de
SuU misma especie y muestreo. Las relaciones e#reariables ambientales y los valores de
discrepancia obtenidos se analizaron todos juntosposteriormente discriminando
separadamente los resultados por muestreo y peciesp

El modelo nulo utilizado presenta varias ventajaspecto a otros que han sido
empleados para este tipo de estudio (ver Gotelirgves, 1996). En primer lugar, no es

sensible a la distribucion de los datos. En segungiar, este método utiliza todos los datos
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sin resumirlos en una media, indice o clase deftamaprovechando mejor la informacion
recopilada (Clausett al, 2009). En este sentido, se analizan en form@ctantodos los
individuos de la poblacion, estando representaddsst los sexos y edades, superando los
sesgos de modelos previos (Gotelli y Graves 1996nA Holling, 2008).
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Fig. 4. Modelo nulo para evaluar discrepancias entréaléss observadas y esperadas por azar. A
partir de la distribucion de tamafios de la comuhi@® el modelo genera remuestreos aleatorios
en base apool de interés (todos los individuos del sistema,adespbecie, del gremio, etc.) con la
misma cantidad de individuos que en la comunidaginal (b). A partir de cada remuestreo se
puede reconstruir una distribucion de tamafios adpef). La discrepancia es la diferencia en el
tamafio entre cada valor observado y su equivatiiteromedio de los remuestred$. (En este
trabajo se utilizaron las discrepancias promedi®@@0 iteraciones a los cuantiles 0.05, 0.5 y
0.95 de las distribuciones de tamafio.
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Fig. 5 Algunos escenarios posibles para la relaciéneetds discrepancias y las variables
ambientales de los charcos (arriba). Arriba, lasdé representan los distintos percentiles endanci
de alguna variable ambiental: en rojo la medianartil 0.5) y en verde los percentiles extremos
(0.05 y 0.95). Abajo, esquema de la variaciéon afidaibucion de tamafios predicha por cada uno de
esos modelos (rojo) respecto a una distribucidrredlerencia (azul discontinua). De izquierda a
derecha, desplazamiento de toda la distribuciéiahtamafios menores; compresion en el rango de
tallas, manteniendo valor de la mediana; expard@la distribucion de tallas, también manteniendo
la mediana. Cualquier combinacion de estos es@nesi posible.
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i) Descomposicion de varianza

La descomposicion de la varianza de los datosaiezdeutilizando losestadisticos-T
propuestos por Viollet al (2012). Estos consisten en relaciones de varidezan rasgo
(volumen corporal en este caso) a dos niveles danaracion distintos, para detectar los
filtros que puedan afectar la distribucion de dichggo. Losestadisticos-Rnalizados en este
trabajo fueron:

Tenc: o intrapoblacional 62 intracomunitaria, donde? intrapoblacional es la varianza
del tamafio corporal entre individuos de una pobtacy * intracomunitaria es la
varianza del tamafio corporal entre todos los iddies de la comunidad. La pendiente
de la relacion deT p;c con la riqueza de la comunidad permitiria infefimecanismo
de ensamble del sistema (pendiente < 0, teoriaiak®;n> 0, teoria de variacion
individual; = 0, teoria neutral; ver Violkt al., 2012).

Ticnr: o intracomunitaria 42 total del sistema, dond€ intracomunitaria es la varianza
en los tamafios corporales en cada comunidad,of tatal es la varianza entre los
tamafios de todos los individuos del sistema. Elcéndcyr da cuenta de la
importancia relativa de los filtros externos a ¢tencinidad. Si su valor es cercano a 1,
los filtros externos serian débiles respecto arlteynos, ya que implica que toda la
variabilidad del sistema puede encontrarse demtila domunidad; si es cercano a 0, la
comunidad esta sometida a algun estrés que actia fitiro que puede ser tanto
externo como internce(g. interacciones bioldgicas, condiciones ambientkesles),
reduciendo la varianza local respecto a la de ébdstema.

Tpecpr: lgual que el anterior, pero a nivel poblacional lagar de individual, o sea,
teniendo en cuenta la identidad especifica dendwiduos (varianza en los tamafios
corporales dentro de cada poblacion de una esgebtie la varianza total de esa
especie en todo el sistema). Ademasd, gir < Tpcpr implicaria que el filtro ocurre a

nivel de especie, mientras quel'siir > Tpcpr OCurriria a nivel individual.

Para el caso de los invertebrados, ademas derladdé especifica, se calcularon los
estadisticos-Tdiscriminando por orden y/o gremio. Para el casdod peces, se calcularon
discriminando entre muestreos, y juntando los iddivs de todos los tiempos, manteniendo
la identidad del charco sin importar cuando fue streado. Los distintogstadisticos-T
fueron evaluados en funcion de las variables andles) de cada charco para detectar si

alguna de ellas actua como filtro.
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RESULTADOS

La distribucién de tamafios de todos los pecestamles en todos los muestreos fue
aproximadamente normal en escala logaritmitég.§a). El rango de volumenes registrados
varié entre 3.3 y 3770 mincon una media de 176.2 mrTodas las especies mostraron un
rango de tamafos similares, exceptocheradophilugque es notablemente mayor que las
demas Fig.7d). Los invertebrados mostraron una distribuciontateanios corrida hacia la
izquierda en escala logaritmica, es decir, con magor representatividad de individuos
pequefios en el sistemiid.6b). El rango de tamafios estuvo entre 1.5 y 80625,una
media de 20.7 mi A grandes rasgos, el gradiente de tamafios fudasientre grupos

taxondmicos y gremios de invertebradeg$.7b y 9.
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Fig.6. Histogramas de ocurrencia de los tamafios corpodde®dos los individuos utilizados en este
trabajo.a: Peces. El volumen esta en escala logaritmica s@ B&: Invertebrados. El volumen esta en
escala logaritmica en base 10.
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Fig.7. Boxplots de los tamafios corporales de todos lowithebs utilizados en este trabaja. Peces
discriminados por especiéc: A. cheradophilus Al: A. luteoflammulatusAv: A. viarius Cm: C.
melanotaenia Ci: Ch. interruptus El volumen esta en escala logaritmica en bade 2avertebrados
discriminados por grupo taxonémicAr: Aracnidos;Cr: CrustaceosCo: ColedpterosAn: Anélidos,
Mo: Moluscos;In: Insectos no coledpteras. Invertebrados discriminados por gren.CarnivorospD:
Detritivoros;F: FiltradoresH: HerbivorosO: Omnivoros. Erb y ¢ el volumen esta en escala logaritmica
en base 10.
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i) Discrepancias entre tamafos corporales observady esperados

Invertebrados

En el caso de los invertebrados, a nivel comuaitéas regresiones entre las
discrepancias de los percentiles y las variabldsieatales fueron inconsistentes en cuanto a
su desempefio estadistico (varianza explicada) wdasbles ambientales seleccionadas
(Tablas I, 1l y 1l del Anexo). No obstante, el volumen y la profundidad delrcba
tendieron a relacionarse positivamente con losrgalale discrepancia, mientras que la
densidad y la biomasa vegetal tendieron a hacezlgativamente. Esto implica que en
charcos mayores, la distribucion de tamafios colgmtandio a tallas mayores, ocurriendo lo
opuesto al aumentar la biomasa vegetal y la dathgidaindividuos. Las demas variables
ambientales no permiten establecer asociacionassclpor la baja frecuencia en que
aparecen.

A nivel de especies no existe asociacion entrevddares de discrepancia obtenidos
con el modelo nulo y las variables ambientalesodecharcos. No obstante, las discrepancias
promedio (correspondientes a los interceptos dentedelos) sugieren que la distribucion de
tamanos esperada tiende a presentar tallas maespecto a la observada. Esto implica que
en cada comunidad hay mas organismos grandes @spdoado por azar, aunque este hecho
no se relaciona con los factores ambientales. &8lisi portaxdnsugiere que el aumento en
la densidad de individuos se asocia a una compred® la distribucion de tallas, sin
modificar los tamafios menores. Por otro lado, ehenio de la profundidad del charco
generaria una expansion de la distribucion. Alamentarse la biomasa vegetal, la mediana
se desplaza hacia tallas menores. El percentiianfedlo se asocio con la riqueza y volumen
del charco, en ambos casos desplazandose haciadsmmayores.

A nivel de gremios, el volumen del charco se rela@ipositivamente a la mediana y
cuantil superior, asociandose a una expansion eanglo de tamafios. Tanto la densidad
como la heterogeneidad ambiental también se agatiaruna expansion de la distribucion
mediante el desplazamiento del cuantil superioiahatias mayores, aunque sin modificar la
mediana de la distribucion ni los tamafios infesasbservados. Nuevamente el incremento
de la biomasa vegetal genera desplazamiento ded#g&ana hacia tallas menores. Para este
caso, el cuantil inferior no se relacion6 con nimguwle las variables ambientalésg(8,
Tabla | del Anexo).
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Fig.8. Efecto de las variables ambientales sobre la bigtidn de tamafios de la comunidad de
invertebrados a nivel de espedixa (grupo) y gremio a partir de los andlisis de @dipancia
(ver Metodologia). En los esquemas de la izquieldadistribucién en verde representa la
distribucién observada, mientras que en azul pdotea representa la distribucién esperada por
azar que no es explicada por las variables amliésnfeiscrepancias promedio). En los demas
gréficos, rojo representa la variacibn en respuedtancremento de la o las variables
correspondientes respecto a la distribucién espgatka discontinua azul). Sélo se indican los
casos en los que existio un efecto significativdagdevariables ambientales sobre la distribucion
de tamafios corporales. Por mayor detalle de lodtaess, ver texto ¥abla | del Anexo.

Al analizar cadataxdn por separado, los distintos grupos mostraron imas
distintas con las variables ambiental€sg(©, Tabla Il del Anexg. Los moluscos solo
presentaron una compresion en la distribucion defi@s asociada a una disminucién del
cuantil superior con la densidad de individuos. tokdpteros desplazan la mediana hacia
tallas menores con el aumento de la biomasa vedeladistema, aunque esta relacion no
llega a ser significativa. Los demas artropodospldean toda la distribucion de hacia
tamafios mayores con el volumen del charco. Losdaséexpanden su distribucion con el
volumen del sistema, y la contraen en relaciénladniomasa vegetal, en ambos casos sin
variacion del cuantil inferior. Los crustaceos exgen su rango de tallas hacia tamarfios
menores en asociacion con la densidad de individirosariar el cuantil superior, y hacia
tamafnos mayores sin variar el cuantil inferior ¢@rprofundidad y la heterogeneidad del

sistema. Los demds grupos no fueron analizadogrpsentar pocas ocurrencias.
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Fig.9. Efecto de las variables ambientales sobre la distidon de tamafios de invertebrados

discriminando entre grupos a partir de los analigsdiscrepancia (ver Metodologia). En los

esquemas de la izquierda para cada grupo, lakdistéin en verde representa la observada,
mientras que en azul punteado se representa tdbdabn esperada por azar que no es explicada
por las variables ambientales (discrepancias pramhegin los demas graficos, rojo representa la
variacion en respuesta al incremento de la o lasblas correspondientes respecto a la
distribucion esperada (linea discontinua azul). layor detalle de los resultados, ver texto y

Tabla 11 delAnexa.

A nivel de gremios Kig.10, Tabla Il del Anexo), los herbivoros desplazan la
mediana de su distribucion hacia tallas mayoregseiacion con la profundidad, pero hacia
tallas menores con la densidad de individuos. lamsicoros desplazan su distribucion hacia
tamafios mayores, aunque sin variacion en su medi@specto a la heterogeneidad
ambiental. Un incremento en el volumen del chage@socia a una expansion hacia tallas
mayores, mientras que la biomasa vegetal generansim de la distribucién hacia tallas
menores. El rango se comprimiria hacia tamafos raaywon la profundidad, aunque esta
relacion no llega a ser significativa. Para estes d@iltimas relaciones, los demas pardmetros
de discrepancia no se modifican con las respectambles. Para los omnivoros, el
volumen se asocia con un desplazamiento de la mediacia tamafios mayores, mientras
gue la heterogeneidad y la biomasa vegetal la aemplhacia tallas menores (esta ultima
relacion no es significativa). La rigueza vegetal asocia negativamente con el cuantil
inferior, sugiriendo una expansion hacia tallas ones respecto a dicha variable. Tanto

filtradores como detritivoros presentaron pocasrecgias y no pudieron ser analizados.
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Fig.10. Efecto de las variables ambientales sobre la digtibn de tamafios de invertebrados
discriminando entre gemios a partir de los analtigisdiscrepancia (ver Metodologia). En los
esquemas de la izquierda, la distribucién en veggdeesenta la distribucién observada, mientras
que en azul punteado se representa la distrib@sparada por azar que no es explicada por las
variables ambientales (discrepancias promedio).ldsndemas gréaficos, rojo representa la
variaciéon en respuesta al incremento de la o lasblas correspondientes respecto a la
distribucion esperada (linea discontinua azul). fRayor detalle de los resultados, ver texto y
Tabla 11l del Anexo.

Peces

La discrepancia entre tallas observadas y esperddapeces (para todas las
poblaciones de todos los afios) disminuye con |sidad de individuos y el volumen del
sistema, y en menor medida la biomasa vegEtgll(1, Tabla IV del Anexq. El hecho que
los parametros para la misma variable sean sirilem&re cuantiles, implica que la amplitud
de la distribucion de tamafios se mantiene constpeate se desplaza hacia tallas menores en
charcos més grandes o con mayores densidadesu Panlcs un incremento de la biomasa
vegetal se asociaria con una expansion en laldistén de tamafios hacia tallas menores.

Al discriminar por muestreo, cada modelo mostrci@siones con distintas variables
(Fig.12, Tabla V del Anex9. Las discrepancias correspondientes al muestenai/o del
2006 no mostraron ninguna asociacion con variadnelsientales, aunque la distribucion de
tamafos esperada esta comprimida y corrida hdtaa taenores respecto a la observada. El
de agosto del 2011 sugiere un desplazamiento deléodistribucion hacia tallas menores
asociado al incremento de la densidad de individondsntras que el muestreo de agosto del
2012 sugiere lo mismo, pero asociado a la profatdid.a distribucion de tamarios

correspondiente a Octubre del 2008 se desplaza teamafios mas pequefios en relacién con
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el volumen del sistema o la densidad. Un incrementta biomasa vegetal en este muestreo
se asocia a un desplazamiento positivo de la medias demas muestreos no contaron con

una cantidad de datos suficiente como para saridtd en el analisis.

volumen - biomasa
densidad vegetal

Fig.11. Efecto de las variables ambientales sobre la bistidn de tamafios de todas las poblaciones de
peces de todos los muestreos a partir de los snddisliscrepancia (ver Metodologia). En el esquéenka
izquierda, la distribuciéon en verde representais&riducion observada, mientras que en azul puntead
representa la distribucion esperada por azar ques rxplicada por las variables ambientales (disergas
promedio). En los demas graficos, rojo represeataalriacion en respuesta al incremento de la o las
variables correspondientes respecto a la distidiouesperada (linea discontinua azul). Por mayaildeie

los resultados, ver textoRabla IV del Anexo.

Al discriminar por especieF(g.13, Tabla VI del Anexq, la densidad de individuos
se asocia negativamente con la discrepancia tamgApistrolebias luteoflammulatusomo
paraA. viarius sugiriendo un desplazamiento hacia tallas mendeeambas distribuciones
de tamafo. Pard. luteoflammulatuda biomasa vegetal también muestra una relacion
negativa con la discrepancia del cuantil inferida ynediana, indicando una expansion su la
distribucion hacia tamafios mas pequefios. Incremeato la profundidad también se
relacionan con un desplazamiento de la mediana haltas menores en esta especie. Esta
misma variable también se asociaria con una compren el rango hacia tamafios mas
grandes er\. viariug aunque esta relacion no llega a ser significabirtaguna de las demas
especies de peceA.(cheradophilusCynopoecilus melanotaeni Cheirodon interruptus

presentd un numero suficiente de registros y fudestartadas para este analisis.
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Fig.12.Efecto de las variables ambientales sobre la kigtidn de tamafios de las poblaciones
de peces discriminadas por muestreo a partir darlébsis de discrepancia (ver Metodologia).
En los esquemas de la izquierda, la distribuciomezde representa la distribucion observada,
mientras que en azul punteado se representa labdebn esperada por azar que no es
explicada por las variables ambientales (discrapamromedio). En los demas graficos, rojo
representa la variacion en respuesta al increméetda o las variables correspondientes
respecto a la distribucién esperada (linea disaoatiazul). Por mayor detalle de los

resultados, ver textoyabla V del Anexo.
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Fig.13. Efecto de las variables ambientales sobre la biistibn de tamafios de las poblaciones

de peces discriminadas por especie a partir danaksis de discrepancia (ver Metodologia). En

los esquemas de la izquierda, la distribucién emlevaepresenta la distribucion observada,

mientras que en azul punteado se representa tdbdabn esperada por azar que no es explicada
por las variables ambientales (discrepancias pramheen los demas graficos, rojo representa la

variacion en respuesta al incremento de la o lagblas correspondientes respecto a la

distribucion esperada (linea discontinua azul). layor detalle de los resultados, ver texto y

Tabla VI delAnexo.
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i) Descomposicion de varianza

Invertebrados

Los estadisticos-Tsugieren ensamblajes tanto neutrales como depdesliele los
atributos, segun sea el nivel de andlisis condilteriaa varianza comunitaria en relacion a la
varianza metacomunitaria |€fir) presentd un patron en V en el gradiente de rijuz
especies del sistem&ig. 14A). Este patron indica el pasaje de la sobre-digpes baja
riqgueza, sub-dipersion a intermedias y nuevamentaesdispersion en altas riquezas,
respondiendo a distintos procesos esperados poacgm@amiento de especies (teoria de
nicho) en funcién de la riqueza local.

No se detectaron tendencias sistematicas en laipartle varianzas con la riqueza de
especies a nivel de todas las especies respecte@rainidad, o gremio. En estos casos, la
pendiente entre @stadistico-T(Tip,c) Y la riqueza, no es significativamente distinéacgro
(Figs. 14B y Q. A nivel taxonémico, la relacién entre la variandel tamafio de cada
poblacién y la varianza total del rasgo ertatonorden, decrece con la riqueza del orden en
la comunidad local Kig. 14D), patron congruente con la teoria de nicho y el

empaquetamiento de especies.
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Fig. 14 Gréficas de las relaciones enstadisticos-Ta distintas escalas en funcién de la riqueza de
invertebradosA: o” total de la comunidad sobré total del sistema (&r), en funcién de la riqueza del
charco. El modelo con mejor AIC correspondio a regresion segmentada (linea verde) con un cambio de
pendiente a una riqueza de 32 espeé@es?’ poblacional sobre“total en la comunidad (Jc), en funcion de
la riqueza del charccC: o® poblacional sobre? del gremio en cada comunidadgE), en funcion de la
riqueza del gremio en el charco (para todos lomige en forma conjunta: ¢® poblacional sobre? total
del orden en la comunidad §lc), en funcion de la riqueza del orden en cada ochdbada la marcada
heterogeneidad de varianza en los datos, la misemabdelada (se muestra el modelo con mejor AI&3. L
relacionesA y D fueron estadisticamente significativas.
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La relacion entre la varianza intraespecifica sddnearianza intracomunitaria de su
gremio (Tpic) en funcion de la riqueza del gremio en cada chaggiere que el ensamble
comunitario a esta escala sigue una dinamica newaado se analizan todos los gremios en
forma conjuntaKig. 14C). Al analizar cada gremio por separaéog( 15, la variabilidad
observada en los tamafios corporales no puede @aragla por la rigueza para carnivoros ni
herbivoros ya que las pendientes de la relaciésonadistintas de cero. No obstante para el
caso de los omnivoros el ensamble se ajusta apkraso segun la teoria de nicheag(
150).
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Fig. 15 Gréficos de los if,c en funcién de la riqueza en cada comunidad pata geemio por separado
de invertebradosA: Carnivoros.B: Herbivoros.C: Omnivoros. La Unica pendiente significativamente
distinta de 0 es la d€. Tanto detritivoros como filtradores tuvieron ur<r3, por lo que no fueron
evaluados.

Tanto los Te/ir como los Feprtienen la media cercana a 1, ya sea analizanas tod
los individuos conjuntamente, o discriminando pogngio otaxon orden Fig 16). Esto
sugeriria que las tallas observadas en las comigsd®cales no son afectadas por filtros
externos, asociandose en mayor medida a procesogedsccion con los demas organismos
de la comunidad. Si bien la varianza en los valdeegstos indices muestra un importante
gradiente de escenarios posibles, en ningin casna&antré una relacién con variables
ambientales de locales. Ademas, la relacion questrauel Tc/r con la riqueza sugiere que la
importancia relativa de los filtros internos aunaeimasta cierto umbral de riqueza, a partir del
cual habria una relajacion progresiva en el pedosdmismosKig 14A). La diferencia entre
estos indices, si bien también presenta una variengortante, tiene una media de cero, y

tampoco se relaciona con las variables ambientales.

28



TIC/IR TPCIPR

all individuals
2

a0

30

20

Diferencia

by guild

15

10

by taxonclass

50

W

il

20

T T T T
00 05 1.0 15

| e e e m—]
-4 -3 -2 1 o 1

Fig. 16. Distribucion de los indicesidir ¥ Tecpr @si como la diferencia entre ellos, analizadoa pa
todos los individuos del sistema, discriminados gmamio, y por etaxénorden. Las lineas continuas

marcan las medias, y las lineas punteadas marsaneldianas.

Peces

En el caso de la comunidad de peces, la relacitie ehTp,c y la riqueza indica que

la distribucion observada de tamafios corporalgrete a una organizacion segun la teoria

de nicho Fig. 17A). No obstante, al colapsar todos los muestreogemimdo la identidad

del charco, esta relacion funcional se pidklg. 17B)
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Fig. 17. Relacion entre la varianza intrapoblacional sdbréntracomunitaria (f,c) de
peces en funcién de la riquezA: Cada muestreo por separado (pendiente= -0.19,
p<<0.001).B: Para todos los datos de cada charco sin importawuebtreo. La pendiente

no es significativamente distinta de cero.
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Para todos los muestreos juntos, la distribuciémodeindices &/r Y Tec/pr tienen
una media cercana a uno, Yy la diferencia entres,elle cercana a cerbig. 18. En estos
casos no se busco relacion con las variables ataldsrpor razones metodoldgicas. Estas
consistieron en que por un lado se tomaron lovimhgdos de todos los muestreos de cada
charco para calcular un Unico valor de varianzaaomunitaria y otro para cada poblacion.
Pero dada la variabilidad interanual en las condes ambientales de cada charco, no es
posible tomar un Unico valor para cada una de estasbles. No obstante, al discriminar
entre muestreod ébla 1), el Tic/r Se relacioné negativamente con la densidad de jeeckes
comunidad, y el d¢cprlo hizo positivamente con la biomasa vegetal é¢sa y la densidad
de individuos en la poblacion. Los promedios dalikribucion de ambos indices fueron
proximos pero inferiores a Fi@. 18), lo que podria indicar que las poblaciones estgetas
a un cierto estrés por filtros internos a las cadotes, pero que en general no serian muy
intensos. La diferencia entre estestadisticos-Tes cercana a 0 y no se relaciona con las

variables ambientales o demograficas de las coradagl
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Fig. 18 Distribucion de los indices ,dir ¥ Tecpr asi como la diferencia entre ellos,
analizados sin discriminar y discriminando entreestreos. Las lineas continuas marcan las
medias, y las lineas punteadas marcan las medianas.

Tabla 1. Modelos de los i&r Y Teeprrespecto a las variables ambientales de los chapaa
peces. Se muestra la diferencia en los valoresAtigélrespecto a los modelos nulos (los
promedios) para cada indice. Todos los parametinssignificativos (p< 0.05) excepto el
valor encursiva(p< 0.08).

t-stat intercepto  densidad  veg.bm pseudo R? A AIC
Ticr 1.17 -0.23 - 0.04 -2.95
Tecier 0.2 0.09 0.04 0.11 -6.59
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DISCUSION

Dilucidar los mecanismos que determinan la coextsée de especies en las
comunidades biolégicas es histéricamente una deréagintas fundamentales de la ecologia
(Hutchinson, 1959; Connell, 1961; Paine, 1969)td@ia de nicho, y su conceptualizacion
del rol de las interacciones entre organismos gnebiente abidtico, dominaron la teoria
ecoldgica por la mayor parte del siglo XX (RicklgfsSchluter, 1993; Morin, 2010). El
desarrollo de nuevos marcos tedricegy(teoria neutral y teoria de metacomunidades) asi
como nuevas herramientas analiticagy (modelos nulos) han permitido nuevos analisis e
interpretaciones en estos temas. No obstante etativamente pocos los estudios empiricos
gue sustentan estas nuevas teorias y abordajegugkbal, 2011). Esta tesis aporta a la
identificacion de los mecanismos que determinarfotanacion de los ensambles, y la
coexistencia de especies y rasgos a nivel comimdda luz de estos nuevos marcos tedricos
y de analisis. Los resultados obtenidos apoyacdmr de filtrado ambiental sobre atributos
biologicos (tamafio corporal en este caso) de Iganismos (Shipley, 2010) asi como
ensambles comunitarios acordes a lo esperado @da e nicho (Hutchinson, 1957; Chase
y Leibold, 2003) o neutralidad (Hubbell, 2001), femcion del nivel de organizacion que

estemos evaluando.

Discrepancias entre tamafnos corporales observadosgperados

El andlisis de discrepancia para los invertebragbsistema mostré que mas alla del
nivel de andlisis, en practicamente todos los césasstribucion de tamafio corporal varia
respecto a la esperada por azar, relacionandoseac@bles ambientales de la comunidad
local (Tablas I-Ill del Anexo ). Las variables asociadas a dimensiones del clfaobamen y
profundidad) tienden a relacionarse positivamere k& discrepancia. Este resultado es
congruente con la visién del tamafio de los sistecoaso determinante de los recursos
totales disponibles (Wright, 1983; Schoener, 1986) filtrado de organismos en funcion de
su tamafio corporal y requerimientos energéticoeg@ter, 1989; Marquet y Taper, 1998;
Burnesset al, 2001). Por otro lado, la biomasa vegetal y lasdtad de individuos tienden a
relacionarse negativamente con los valores deafiaocia. El efecto negativo de la densidad
indicaria procesos de auto-raleel{-thinning, donde a medida que los individuos aumentan
de tamafio, disminuye su densidad relativa en retpw aumento de sus requerimientos

energéticos (Whitet al, 2007; Arimet al, 2010). La relacién negativa de la biomasa végeta
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resulta contraria a lo esperado si la considerarooso un indice de la productividad del
sistema. Sin embargo su asociacion con tamafosepes|podria deberse a su utilizacion
como refugio por parte de los organismos de merafio, como forma de reducir el riesgo
de depredacion (Meerhodt al, 2007). Otra explicacién podria ser que la veg@taactia
como sustrato de organismos como rotiferos, pasasnsumidores de pequefio tamafio que
se asociarian a la vegetacion para alimentarsetds @lones y Sayer, 2003). De hecho, el
aporte energético de la vegetacion al ecosistembsieharcos posiblemente sea mucho
menor a otras fuentes, como el fitoplancton. Pt ezdn es probable que el peso seco de la
biomasa vegetal en este caso sea un indicador tdeopeneidad ambiental mas que de
productividad del sistema.

En el caso de los peces, el andlisis conjuntcodast las poblaciones y muestreos
sugiere que se tiende a comunidades con indiviché&sspequefios en sistemas mas grandes,
con mayor biomasa vegetal y mayores densidadesl &aso de las dos ultimas, la relacion
se podria explicar con los mismos argumentos greelpa invertebrados. Particularmente en
el caso de la biomasa vegetal, el hecho de quesrebmil de mayor tamafio no se vea
afectado por esta variable, podria considerarsavar fde las hipétesis de refugio o de
alimentacion de items pequefios. Por otro ladosdeiacion negativa con el volumen del
charco, es opuesta al resultado del analisis esrtetwados. Una primera explicacion podria
ser que sistemas de mayor tamafio no solo viabiliaemaios corporales grandes, sino
también pequefios (Browat al, 1993; Marquet y Taper, 1998). No obstante, freesble en
este escenario seria un aumento de amplitud asttddcion y no un corrimiento como es el
caso, ya que los tamafos grandes también debegiae favorecidos (vefFigs. 3y 11,
Tabla IV del Anexo). Otra explicacion podria ser que ciertas condiesode los sistemas
mas grandes favorezcan que haya eclosion de lamdgsde una vez durante la vida del
charco. Por ejemplo, contener agua durante magpaoigradria permitir la eclosion de larvas
gue no lo hayan hecho previamente, pero que estnven el sustrato; o sucesivas lluvias
pueden provocar la eclosion de larvas a medida ejueharco se va agrandando. Un
argumento a favor de estas hipétesis es que de heshamafios menores corresponden a
individuos inmaduros y no a adultos pequefios. Borlado, la riqueza, tamafo corporal y
abundancia de las aves haciendo uso de los ch&zogsorales del sistema, se asocia
fuertemente con sus areas (Liguori, 2011). Una mdgpredacién por aves, con preferencias
por los peces de mayor tamafio seria congruenteusodesplazamiento hacia tamafnos

corporales menores en charcos de mayor tamafo @raly 2011).
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En el analisis a nivel de especie, se obtieneghmresultado respecto a la densidad
de individuos que en el caso anterior, no obstpata ninguna de los dos casos aparece el
volumen del charco como variable explicati#zag( 13). El hecho que la biomasa vegetal solo
aparezca en el modelo de luteoflammulatuspodria sugerir que esta especie es mas
vulnerable a la depredacion, de acuerdo a la hsotiel refugio. Sin embargo esta especie
es ligeramente mayor gée viariusy su dieta tiende a estar mas relacionada a dagwess
y organismos no acuaticos (Laufdral, 2009) indicando que su relacion con la vegetacio
puede darse por un efecto de cascada al alimemtarse fauna asociade.q.Jones y Sayer,
2003). Para el andlisis a nivel de muestreo, larelifcia entre las variables involucradas en
los modelos dificulta sacar conclusiones, y posilglete sea un reflejo del contexto puntual
al momento de tomar los datos (afio lluvioso o dpiise momento del afio) o de que las
comunidades se encontraban en distinta etapa dealés

Tanto para invertebrados como para peces, la ri@agerlos modelos de discrepancia
poseen varianzas explicadas relativamente bajasksiante, ver Mgller y Jennions, 2002).
Esto podria deberse a poblaciones que respondémrrea opuesta a una misma variable.
Notese que el nivel en que se realizd el andlisipermite observar como reacciona cada
poblacion individualmente a los factores ambiestalPada la cantidad de especies
involucradas y su variedad taxonOmica, no resaltasbrprendente que respondan
diferencialmente a un mismo factoe.d Noe y Zedler, 2000) generando ruido a nivel
comunitario. Por otro lado, el hecho que de lasdriables evaluadas se repitan siempre las
mismas en los modelos, implicaria que son las deetam mas significativamente las
distribuciones de tamafio en las comunidades.

La comparacion entre poblaciones reales y reneads al azar a partir de pool
dado, ha sido utilizada previamente como formav@dduar la existencia de desplazamiento
de caracteres fruto de competencia interespecfBotelli y Graves (1996) recomiendan la
utilizacion del modelo propuesto en Stragtcal (1979) con ciertas modificaciones debidas a
criticas efectuadas a ese trabajo. Las princigalésas (Grant y Abbott, 1980) se basan en,
i) el criterio de seleccion de especies para elusstneo es la familia, por lo que
eventualmente las especies seleccionadas no comipitel pool de especies utilizado para
las simulaciones se compone de especies muy disreaspecto a las condiciones de su
ambiente o los ensambles a los que pertenecerlp pre las comunidades remuestreadas
pueden no ser comparables a las observadas; @$uacion de que todas las especies del
pool tienen la misma probabilidad de aparecer en eletoaullo; iv) circularidad del analisis

en uno de los casos ya que los remuestreos seohi@a base a las mismas observaciones; y
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v) la utilizacion de un test de hipotesis con disition binomial para evaluar diferencias
entre proporciones observadas y esperadas. El smmodéd aqui utilizado, propuesto por
Borthagarayet al (2012) supera las limitantes identificadas ernr@dges previos. La base de
este modelo nulo es que si las condiciones loc@dasticas o abidticas) no afectan
diferencialmente a individuos de distinto tamafdlistribucion de tallas en la comunidad
local resultaria de un muestreo aleatorio de iddies de la metacomunidad (Gaston y
Blackburn, 1999). Entonces, la discrepancia ermdreobservado en una comunidad y lo
esperado por un muestreo aleatorio, permite idesmtifalejamientos de este supuesto,
sugiriendo la accién de procesos ecoldgicos (Bgdtayet al, 2012). Como fue sefialado
previamente, consideramos que todas las espedipsaresente en el sistema de charcos
temporales eventualmente tienen la misma probabllide ocurrir en cualquiera de los
charcos en lo que respecta a su capacidad de zabidm o dispersion. Estos argumentos
evitan las criticas i) a iv) atribuidas al modetStronget al (1979). Respecto a la critica v),
el modelo esta directamente conectado a un testimgesis, al generar intervalos de
confianza para toda la distribucién a partir derlrauestreos. Por ultimo, el modelo utiliza
todos los individuos muestreados independientemdstesexo o edad, sin resumir la
informacion a un solo valor (como la media), peendto también analizar
independientemente distintos tramos de la distidoueen que se presenta el rasgo.
Considerando el buen desempefio del modelo nulo sustento metodoldgico, el mismo
representaria una herramienta interesante de ignphisa otros sistemas y también otros

atributos de los individuos.

Descomposiciéon de varianza

La variedad de escalas en que se realizé el anpgksmitio tanto la identificacion de
patrones aparentemente neutrales como no neugaldésncion del nivel de organizacion
considerado. La relacién entre las varianzas comwigs y metacomunitaria fir)
mostraron un patron en V en el gradiente de riq@Eza 14A). Las mayores varianzas en
tamanos corporales observadas en comunidades c@as pspecies, es congruente con la
expansion del rango de tamarfos para utilizar diroeas de nicho no utilizadas por carencia
de especies. La reduccion en la variacion comuaitdraumentar la riqueza es congruente
con la pérdida de importancia del mecanismo amtedo favor de procesos de
empaquetamiento de especies (MacArthur y Leving§718lacArthur, 1970). Ademas, la

disminucién en el valor del indice, refleja tambigue los filtros internos se hacen mas
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fuertes, sugiriendo un aumento de las interaccippesompetencia (Viollet al.,2012). Por
ultimo, la sobre-dispersion en altas riquezas egreente con la vision de comunidades con
mayor rango en atributos por efecto pasivo de teanaa que incorpora cada especie nueva
(los atributos incorporados por cada especie awanelat varianza comunitaria total). Asi
mismo, las comunidades con alta riqueza se asaciaiuna menor presion por filtros
internos, permitiendo la entrada de mayor diverkida tallas a la comunidad. Si bien lo
esperable seria que al aumentar la rigueza, aursentenmpetencia dentro del charco, y por
tanto el estrés causado por filtrado interno, témlpuede asociarse a mayor cantidad de
interacciones positivas entre individuos, atenuaabdiltro ambiental (Guimardest al,
2007; Callaway, 2009).

Por otro lado, la relacion entre las varianzas gmbhales y comunitarias £ic) no
muestra una asociaciéon con la riqueza a nivel dastdas especies de la comunidad o
respecto a su gremid-igs. 14B y Q. Esta ausencia de patron implica que mas allkade
cantidad de especies involucradas, no se evidenoa tendencia comunitaria al
empaquetamiento ni la variacion en el rango dersesua los que cada especie accede, al
menos en funcion de su tamafo, indicando que elndnle a estos niveles seguiria una
dindmica neutral (Violleet al, 2012). No obstante, se detectaron excepcionesvel
taxonomico y de cada gremio por separado. En mlgorcaso, la relacion entre la varianza en
cada poblacion sobre la varianza total de la codagh(Tp,c) a nivel detaxdénorden y la
cantidad de especies en ese orden, posee una mendiegativa, indicando que la
variabilidad intrapoblacional disminuye respectta &omunitaria a medida que aumenta la
riqgueza del sistemdig. 14D). Esto sugiere un ensamble acorde a lo espergdo $& teoria
de nicho (Violleet al, 2012) ya que implica que al aumentar el nimeroedpecies
emparentadas, cada una se especializaria enr@irgo de tamafios (y por tanto, de recursos)
haciéndose mas homogénea.g( Hutchinson, 1959; Pianka, 1974). Otra opcidn no
excluyente es que cada nueva especie que apareetaistema, presente rangos de tamafo
distintos a los preexistentes para disminuir lapetencia, o que se reflejaria en un aumento
de la varianza total de la comunidad. Esto genem lgs varianzas intrapoblacionales
representan una fraccion pequefia de la varianahdotla comunidad (implicando valores
bajos de F/c) concordando nuevamente con el empaquetamiendéoaekpsegun la teoria de
nicho.

El segundo caso es para la relacion entre la waxian la poblacion sobre la varianza
intracomunitaria (;c) y la riqueza local a nivel de gremio. Si bien &msambles tanto de

carnivoros como herbivoros parecen seguir una daaaneutral respecto a la cantidad de
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especies en la comunidad, para el caso de los omogila dindmica también es congruente
con las predicciones de la teoria de nidrig.(15. Una posible explicacion para esto podria
ser que los omnivoros poseen una mayor flexibilidadpecto a los otros gremios, para
variar su alimentacién como forma de reducir lasigm por competencia(g. Lancasteret

al., 2005). En principio seria llamativo que las jreidnes segun la teoria de nicho se hayan
manifestado a nivel taxondmico y no tanto a nivelgdemio, donde la competencia deberia
reflejarse mas claramente (MacArthur y Levins, )9&5 probable que la consideracion de
gremios en categorias de herbivoros, omnivorognivaaos haya sido excesivamente laxa
considerando la diversidad interna de cada grugs diferencias entre especies de un mismo
gremio pero alejadas taxondmicamente probablenmente relacionen tanto con el tamafo
corporal sino con atributos como sus piezas bugcalssan principalmente de tipo etolégico.
Lo mismo podria decirse del andlisis a nivel deceigs Fig.14B). En este sentido debe
tenerse en cuenta la gran variedad taxondmicatradgs en el sistema. Por otro lado,
especies emparentadas pueden verse forzadas endiégse en el tamafio corporal por
arrastrar filogenéticamente similitudes de tipo foldgicas o comportamentale.q.
Blomberget al, 2003; Garcia, 2013).

Los valores de &r Y Tecprfueron en promedio cercanos a uno en todas latassca
analizadas. Esto indica que la varianza entrealmgiios dentro de cada comunidad tiende a
ser similar a la total del sistema, por lo que fitisos externos en general no serian una
presién relevante para las clases de tamafio quesarga cada comunidad (Vioks al.,
2012). Si bien se pudo constatar una varianza itapia entre los valores de estos indices,
indicando un amplio espectro de escenarios resgetdamportancia relativa de los filtros
externos e internos (v&ig. 16), este gradiente no se relacion6 con las variabtdsentales
locales. La Unica excepcion es la relacion dglgrTcon la riquezaKig. 14A) comentada mas
arriba.

En el caso de los peces, al discriminar entre meastlos resultados sefalan que los
ensambles locales se comportan segun lo esperada pepria de empaquetamiento en lo
gue respecta a la riqueza (Hutchinson, 1959; Vatllal, 2012). Esto es asi en tanto que las
varianzas intracomunitarias tienden a disminuipees a la total de la comunidad a medida
gue aumenta la riqueza en el charfegy.(17A). Las cuatro especies de peces anuales que se
encuentran en el sistema son depredadoras, parel@s coherente que al coexistir generen
mecanismos para reducir la competencia (MacArtHLewns, 1967). En este caso tenderian
a disminuir la amplitud de su distribucion de taogflo que se reflejaria en la utilizacion de

distintos rangos de tamafnos de presas por cadaiegpauferet al, 2009; Arimet al,
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2010). La quinta especie que entr0 en el anal@is. (nterruptu$ si bien seria mas
generalista que las especies anuales, presenteado ignportante de solapamiento con sus
dietas, principalmente respecto a crustaceos wadate insectos (Fernandeizal, 2012) y
responderia de la misma manera a la riqueza derlarddad.

Los indices ir Y Tecprtendieron a estar entre cero y uno. No obstanteeatio de
gue en promedio los valores decFrSsean menores que los dgk indican que el filtrado
es mayor a nivel individual que a nivel especifiglle et al, 2012). Si bien la varianza
dentro de cada comunidad es similar a la totakd¢éma, cada poblacion en la comunidad
tiende a tener una fraccion de la variacion totaladespecie. Este resultado también sugiere
empaquetamiento de caracteres a nivel especifg®rigg congruente con ensambles que se
ajustan en funcién de la competencia (MacArthueyihs, 1967; Chase y Leibold, 2003). La
Unica relacion significativa a nivel comunitariodyk) con las variables ambientales, fue
negativa y con la densidad@igbla 1). Esto implica que al aumentar la densidad deviddos
en el charco, el rango de tamafos observado emarddad tenderia a disminuir respecto al
total del sistema, sefialando que el filtro intesadiace més importante. No obstante, a nivel
especifico (Fcpp el resultado fue el contrario, asociandose pasitente con la densidad de
individuos, ademas de la biomasa vegelab(a 1). Si bien los filtros internos parecen ser
moderados, existirian presiones que restringerialées presentes en cada poblacion. Sin
embargo algunas condiciones particulares, la vegetan este caso, podrian atenuar este
filtro mediante la generacion de refugios o dispiidiad de presas (Jones y Sayer, 2003;
Meerhoff et al, 2007) aumentando la viabilidad de rangos de fiangue hubieran sido
excluidos de la comunidad en funcion del filtradt@ino.

Cuando se repitid este analisis pero sin discrimar@tre muestreos, la relaciéon
funcional entre el [Fcy la riqueza desaparecEid. 17B). Dicho de otra forma, no habria
efecto de la riqueza sobre la relacion entre laswaas poblacionales y comunitarias si no se
considera en qué muestreo fue colectado cada dudiviEsta diferencia segun la escala
temporal de andlisis sugiere que los filtros querd@nan los tamafios que pueden ocurrir en
la comunidad no son inherentes a la identidad katco en si, sino que varian afio a afo.
Allen y colaboradores (2006) plantean a las in@omes entre individuos como el principal
determinante de los tamafos en la comunidad cukndscala de observacion es local y
temporalmente acotada. En ese mismo trabajo s@meop otros factores ambientales (que
en nuestro sistema podrian ser el tamafio del pardaeheterogeneidad) como posibles
determinantes de la distribucion de tallas, peym @fecto seria notable a una escala espacio-

temporal mayor. Al colapsar los muestreos, es dmomentar la escala temporal, se podria
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estar perdiendo la sefial de las interacciones emdligiduos porque los procesos mas
relevantes a esa escala pasarian a ser otros.

Todos los analisis de descomposicidon de variankéers llegan a mostrar patrones de
ensamble generales, sugieren que distintas condesdab poblaciones responden
diferencialmente a los factores ambientales. Es&al@ observarse en el gradiente de valores
obtenidos para cada uno de lestadisticos-T(Figs. 14-18. Al igual que ocurrié en los
analisis de discrepancia, un mismo factor pueddiéarpun filtro para una especie pero no
para otra. De la misma manera, frente a un misnti@sesdiferentes especies pueden
desarrollar estrategias ecologicas distintagl (Noe y Zedler, 2000). Ademas, dados los
contrastes respecto a la capacidad de dispersi@guerimientos energéticos asociados al
tamanfo corporal, los individuos de mayor tamafaipndser mas sensibles a filtros externos,
mientras que los de menor tamafio podrian serlgipalmente a los internos (Borthagasty
al.,, 2012). Dado que en este trabajo el andlisiseaéizé a nivel metacomunitario, esa
variabilidad de escenarios apareceria como ruidee &umentara la definicion del analisis,
por ejemplo tomando cada especie o comunidad indégeemente, o discriminando por
clases de tamafo, seria posible detectar mecanideneasamble distintos a los detectados
coexistiendo en el sistema, asi como diversas estgsl a los factores ambientales. No se
encontraron ensambles que respondan a la teoriarideion individual en invertebrados ni
peces. No obstante, la relacion positiva entrepglegy la densidad de individuos en peces
podria apuntar hacia ese supuesto. Por otro latiteoria ha sido propuesta para vegetacion
(Ashtonet al, 2010; Clark, 2010) cuyas interacciones entrénescson prolongadas. Deberia
evaluarse qué papel puede ocupar esta teoria emnaades que impliquen organismos no
sésiles, donde las interacciones son mas cortasnyntayor recambio de vecinos o
competidores a lo largo del ciclo de vida del imdiiv.

Determinar las reglas de ensamble comunitario dirpde la distribucion de
abundancia de individuos o relaciones de varianzgaljcan abordajes accesibles que utilizan
toda la informacion disponible para la deteccionpdecesos ecolégicos (Allen y Holling,
2008; Weiheret al, 2011; Corubauct al, 2012). Sin embargo, debe considerarse que
ninguno de los escenarios posibles para la relaendre el Tpic y la riqgueza (pendiente
positiva, negativa, o sin relacion respecto adagza) responde exclusivamente a la teoria
neutral, de variacion individual o de nicho comanpéan Violleet al, (2012), al menos
cuando el rasgo considerado es el tamafio corfRoakjemplo, es esperable que la relacién
entre las varianzas poblacionales y comunitarimidisya al aumentar la riqueza local en un

contexto ajustado a teoria de nicho (Hutchinsor@l®&acArthur y Levins, 1967; May y
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MacArthur, 1972). Sin embargo, la misma asociaciégativa podria darse por depredacion
preferencial de ciertas clases de tamafio a mediglangresan depredadores a la comunidad
(Broseet al, 2006; Hopcraftt al, 2012), o por aumento pasivo del rasgo a medidga q
ingresan especies a la comunidad. Una asociacigitiyaode la relacion de varianza con la
rigueza, ademas de sugerir una estrategia de ifiiv@cgdn del rasgo para eludir la
competencia con los vecinos mas cercaras Clark, 2010) podria implicar exactamente lo
contrario, si procesos como el mutualismo o ldifacidn viabilizan tallas de tamafio que de
otra forma hubieran sido excluidas de la comuni&athlmente, la ausencia de relacion entre
la varianza en los tamafios observados vy la rigloezé puede sugerir una dindmica neutral,
dado que no se puede identificar a la interaccidineeespecies como determinante del
ensamble (Hubbell, 2001). No obstante, la ausateiseiial eventualmente puede deberse al
ruido que puedan poseer los datos, no debiéndasgraseutralidad como Unica explicacion.
Esta aparente ambigledad en la interpretacion sigpdtrones posibles no implica que el
método no sea util para identificar mecanismos Gggods, sino que debe ser utilizado
conjuntamente con otras metodologias de analises ggrmitan discriminar entre los
escenarios probables, y asumiendo las particutieglde los distintos modelos de estudio.
Voille y colaboradores (2012) también proponenrdifieiar los filtros ambientales en
externos e internos a la comunidad. En el casacpkat de nuestro sistema de estudio, en el
gue todas las comunidades estan en un area geagrafitringida, es poco probable que
puedan detectarse filtros externos fuertes, o gt@sgueguen un papel importante en el
ensamble comunitario. Esto es asi en tanto queoladiciones ambientales a las que estan
sometidos todos los charcos son las mismas, yifErelcias que pueden hallarse entre uno y
otro pueden atribuirse a variacion local dentraidegradiente, y por tanto, también podrian
considerarse parte del filtro interno (Vioke al, 2012). Lo mismo ocurriria entre cualquier
otro conjunto de comunidades con alto grado ddisiichiy conectividad. Mas alla de esto, la
deteccion de los filtros externos en funcion ddbwvae losestadisticos-Tho resulta tan
evidente como sugieren los autores, ya que losdadjue los detectariand/k y Tpc/pp NO
permiten diferenciarlos del efecto de los filtro¢ernos. En este sentido, en esta tesis se
propone asociar logstadisticos-Tcon las variables ambientales de cada comunidad.
Relaciones significativas entre estos indices ytofas abioticos podrian sefalar la

importancia relativa del filtrado externo en el@ngle comunitario.
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CONCLUSIONES

Nuestro sistema de estudio permitié analizar laridigcion de tamafios de las
aproximadamente 150 especies presentes en cagimbfhiclades locales. Poseemos registros
de los factores ambientales de interés para cadadenellas, y ademas el sistema es
muestreado al menos una vez al afio, habiéndoseagenana serie temporal desde el 2005.
Si bien esto implica un escenario ideal para l&stigacion en ecologia (Brown y Gillooly,
2003) el manejo de bases de datos con estas c#@sticas implica algunos desafios. La
generalizacion de bases de datos multiespecificasmediciones a nivel de individuo y alta
resolucién taxonémica, a lo largo de varias comanhed y afios de estudio, estd motivando el
desarrollo de nuevos abordajes metodolégicos (8hi@010; Violleet al, 2012). Las dos
herramientas utilizadas en este trabajo apuntarpleonentariamente en esa direccion. Por
un lado, los estadisticos-T(Violle et al, 2012) ademas de evidenciar el grado de
empaquetamiento y la accion de filtros ambientaleda comunidad, detectan el nivel de
organizacion donde ocurren y su importancia. Sibargo, no permiten evaluar cémo varian
de tamanfo los organismos a causa de esos filireenrcapaces de percibir corrimiento en la
distribucion de un rasgo entre niveles de orgammasi éstas mantienen la misma varianza.
Por su parte, el modelo nulo (Borthagaeayl, 2012) puede detectar variacion en regiones
especificas de la distribucién de tallas en las wodades, permitiendo analizar los
determinantes ambientales de estas desviacionesmbblante, puede ser poco sensible a
efectos mas difusos bien capturados en los andegmarticion de varianza. Asi mismo, tanto
la discrepancia entre los tamafos observados yaekpedel modelo nulo, como los distintos
estadisticos-T pueden asociarse mediante regresiones con lasleariambientales para
detectar relaciones funcionales entre ellos, ytpoto, qué factores actian como filtros o
como afectan la distribucion de tamarios.

Los resultados obtenidos en esta tesis sugierenlaguélistribuciones de tamafio
dentro de las comunidades son distintas a lo edpgrar azar. Ademas se detecté la accion
de procesos ecolégicos que filtran los individuoe opgresan a la comunidad en funcién de
su tamafo corporal (Borthagaray al, 2012), si bien estos procesos actuarian en forma
escala-dependiente. Las comunidades de charcositalep parecen seguir las predicciones
esperadas por la teoria de nicho, mostrando maypaguetamiento en el rango de tamafios
de cada especie a medida que aumenta la riquezd loarticularmente de especies
emparentadas (Hutchinson, 1959; MacArthur y Levit@67; May y MacArthur, 1972;

Chase y Leibold, 2003). Esto sugiere a la comp&teoomo principal filtro ambiental,
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aunque también se hall6 evidencia sefialando quminidades mas ricas, ese filtro se
atenuaria por mayor incidencia de interaccionegipas. Esto no es un resultado menor, ya
gue a pesar de la cantidad de estudios que evpléditciones de la teoria de nicho, no ha
sido sencillo determinar el rol de la competencieersambles naturales (Chave, 2009). En
los niveles de organizacion en que no se detedtiermsia a favor de la teoria de nicho, si
bien se podrian interpretar como ensambles nesitealdo que respecta al tamafio corporal
(Violle et al, 2012), no debe descartarse que la ausenciaidesedeba al ruido generado
por cOmo se agruparon los datos y la gran variel@adspecies y poblaciones involucradas
(ver Neeet al, 1991).

La variedad de respuestas en funcion de como spagios datos (nivel taxondmico,
gremio o momento de muestreo) sugiere que el efdetiws distintos factores varia entre
escalas de analisis y niveles de organizaciéon,epddi ademas afectar diferencialmente a
cada poblacién. Este escenario pone en foco elteledmore el nivel en que operan los
procesos ecoldgicos y en cudles deberian serdoeatos basicos de estructura comunitaria
(Naisbhitet al, 2012; Canaveret al, 2013). Desentrafiar esta complejidad, inherentel@
sistema natural, adquiere particular relevancial@ontexto actual de crisis de la diversidad,
siendo cada vez mas necesario predecir las comszasede perder una especie, 0 la

identificacion de los procesos clave para el buegibnamiento del sistema.
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ANEXO

Tablas con los resultados de las asociaciones déasrediscrepancias y las variables

ambientales de cada comunidad local.

Tabla I. Modelos de las discrepancias a los cuantiles 00B, ¥0.95 entre los tamafios observados
y esperados de invertebrados en funcién de laablas ambientales, utilizando todos los valores
por especie (N=148), paaxaN=78) o por gremio (N=57) de cada comunidad. Pates:
significativos emegrita (p <0.05); marginalmente significativos eursiva(0.05< p <0.1).

escala cuantil int densidad volumen veg.bm prof het riq pseRLédo
0.05 0.1 - - - - - - -
por ) ) ) ) ) ) ) )
especie 05 0.03
0.95 -0.07 - - - - - - -
0.05 -0.73 - 0.16 - - - 31le5 0.09
por ) ) ) ) )
taxa 0.5 0.02 0.04 0.07 2.52 0.21
0.95 -0.17 -0.05 - - 1.62 - - 0.2
0.05 0.22 - - - - - - -
por 05 0.11 0.07 0.12 0.21
gremio ' e B : - ) B B :
0.95 -0.64 0.06 0.05 - - 0.14 - 0.23

Tabla 1. Modelos de las discrepancias

a los cuantiles Q@ 9 0.95 entre los tamafios observados y
esperados de invertebrados en funcién de las Vesiambientales, de los grupos taxondmicos de cada
comunidad con al menos 10 ocurrencias (crustaceds; escarabajos n=18; anélidos n=13; moluscos;n=13
artropodos excepto escarabajos n=16). Parametigsificativos ennegrita (p <0.05); marginalmente

significativos ercursiva(0.05< p <0.1).

taxa cuantil int volumen densidad veg.bm prof het pseudo R?
0.05 0.6 - -0.53 - - - 0.22
crustaceos 0.5 -0.54 - -0.58 - 4.54 0.26 0.74
0.95 -1.73 - - - 5.95 0.47 0.42
0.05 0.15 - - - - - -
escarabajos 0.5 0.36 - - -0.09 - - 0.17
0.95 -0.16 - - - - - -
0.05 0.29 - - - - - -
anélidos 0.5 -0.03 0.47 - -0.25 - - 0.53
0.95 0.04 0.28 - -0.23 - - 0.41
0.05 -0.03 - - - - - -
moluscos 0.5 0.01 - - - - - -
0.95 0.2 - -0.04 - - - 0.32
artrépodos 0.05 -0.63 0.3 - - - - 0.5
(excepto 0.5 -0.33 0.16 - - - - 0.38
escarabajos) 0.95 -0.17 0.09 - - - - 0.42
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Tabla Ill. Modelos de las discrepancias a los cuantiles 005, ¥ 0.95 entre los tamafios observados y esperados
de invertebrados en funcién de las variables arntdlis) de los gremios de cada comunidad (n= 18tpdms los
casos). Parametros: significativos megrita (p <0.05); marginalmente significativos earsiva (0.05< p <0.1).
Los gremios no representados presentaron pocasncias.

gremio cuantil int het volumen  veg.bm prof densidad veg.riq ps‘;‘ido

0.05 0.6 - -0.05 0.15

omnivoros 0.5 0.12 -0.32 0.09 -0.15 - 0.41
0.95 -0.92 - - -
0.05 -0.52 0.34 -0.14 3.59 - 0.49

carnivoros 0.5 0.11 - - -
0.95 -0.73 0.32 0.04 - - 0.58
0.05 0.19 - - -

herbivoros 0.5 0.25 - 3.26 -0.29 - 0.64
0.95 -1.75 - - -

Tabla IV. Modelos de las discrepancias a los cuantiles®® y 0.95 entre los tamafios
observados y esperados en funcion de las varialoisentales, para las poblaciones de
peces de todos los muestreos (n=103). Parametnosgeita son significativos (p < 0.05);
en cursiva marginalmente significativos (0.1 > @.65).

cuantil int volumen densidad veg.bm pseudo R?
0.05 2.45 -0.05 -0.46 -0.13 0.25
0.5 1.76 -0.05 -0.4 -0.1 0.21
0.95 0.9 -0.05 -0.35 - 0.13

Tabla V. Modelos de las discrepancias a los cuantiles 00, ¥ 0.95 entre los tamafios observados y
esperados de peces en funcion de las variablessatalgis, discriminados por muestreo (mayo/06
n=14; octubre/08 n=21; agosto/11 n=23; agosto/127h=Parametros: significativos eregrita (p

<0.05). Los muestreos no representados preserpacas observaciones por comunidad.

muestreo cuantil int densidad volumen prof veg.bm pseudo R?
Mayo 0.05 0.1 - - - - -
2006 0.5 -0.17 - - - - -

0.95 -0.3 - - - - -

Octub 0.05 3.8 -0.7 -0.18 - - 0.71

5008 0.5 3.55 -0.8 -0.24 - 0.19 0.84
0.95 3.05 -0.73 -0.16 - - 0.72

Agosto 0.05 2.44 -0.79 - - - 0.25

5011 0.5 1.95 -0.88 - - - 0.27
0.95 1.34 -0.92 - - - 0.27

Agosto 0.05 1.29 - - -6.03 - 0.15

5012 0.5 1.27 - - -7.18 - 0.22
0.95 1.05 - - -7.89 - 0.26
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Tabla VI. Modelos de las discrepancias a los cuantiles Q@ 9 0.95 entre los tamafios
observados y esperados de peces en funcidon delables ambientales, discriminados por
especie A. luteoflammulatu$=38; A. viarius n=54). Parametros: significativos aegrita (p

<0.05); marginalmente significativos enrsiva (0.05< p <0.1). Las especies no representadas

presentaron pocas ocurrencias.

especie cuantil int  densidad veg.bm prof pseudo R?

Austrolebi 0.05 2.18 -0.36 -0.19 - 0.24
ustrolebias

luteoflammulatus 0.5 2.4 -0.53 -0.13 -3.7 0.32
0.95 0.76 -0.55 - - 0.17
Austrolebias 0.05 0.87 0.4 - 3.02 0.21
viarius 0.5 098 '035 - - 0.13
0.95 0.45 -0.3 - - 0.09
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