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Resumen

El tamafio corporal es una propiedad fundamental de los organismos, determinando su demanda
metabodlica y consecuentemente el uso de recursos. La relacion entre el tamafio corporal y la
abundancia revela el uso de recursos y su particion entre los organismos de un ecosistema,
presentando menores abundancias aquellos organismos de mayor tamafio corporal. Se han
documentado diferentes relaciones entre el tamafio corporal y la abundancia, pero los distintos
abordajes utilizados implican diferentes procesos, limitando los esfuerzos de sintesis. El auto-raleo
describe la disminuciéon en densidad con el aumento del tamafio corporal promedio de los
individuos de una poblacién en diferentes espacios o tiempos, hipotetizandose que esto es resultado
de una competencia tamafio-dependiente. Este patron esta ampliamente documentado en
comunidades vegetales y de organismos sésiles, sin embargo son escasos los reportes en organismos
de vida libre. La presente tesis pretende contribuir a la comprension de los mecanismos subyacentes
a la conexion densidad-tamafio corporal, analizando el patrén de auto-raleo en comunidades de
peces anuales de charcos temporales a diferentes escalas de observacion y vinculando los patrones
a sus posibles determinantes. Para esto fueron relevadas comunidades donde coexisten 4 especies de
peces anuales, presentes en un sistema de 50 charcos temporales en la localidad de Castillos
(Rocha, Uruguay). Los analisis fueron conducidos a escala de paisaje y local, buscando contrastar
los resultados entre escalas de observacion. Ademas de las regresiones lineales clasicas del auto
raleo, se complemento con metodologias novedosas para este fendmeno como regresiones partidas
y modelos mixtos. A escala de paisaje se detectd un patron congruente con lo reportado a nivel
macroecologico, donde el aumento en demanda energética con tamafio corporal surgiria como el
principal mecanismo determinando la relacion densidad-tamafio corporal. Se encontraron resultados
contrastantes a diferentes escalas, y evidencia de cambios abruptos en la relacion densidad-tamafio
corporal. Ademas se encontrd que la intensidad del auto-raleo esta determinado por el numero total
de peces en el sistema, por encima de otros factores ambientales. En conjunto los resultados
reportados sustentan una vision de la relacion densidad-tamano corporal en general y del auto-raleo
en particular, en donde se destaca la naturaleza variable del fendmeno, con una intensidad y

naturaleza determinado por la relacion demanda-oferta en que se encuentre el sistema.

Introduccion



En la ecologia moderna coexisten un complejo de visiones, con diferentes objetivos,
metodologias y marcos tedricos (Woodward et al, 2011). Esto dificulta el desarrollo de una
perspectiva integrativa que logre simplificar o encontrar puntos en comun entre los diferentes
ecosistemas, niveles organizacion y campos de investigacion (Woodward et al, 2011; McGill,
2010). La capacidad de generar sintesis que trascienda a las diferentes tradiciones es un desafio
clave para la ecologia como disciplina (McGill, 2010). El avance de la ecologia como ciencia
también depende de contar con pilares confiables sobre los cuales construir nuevas hipdtesis y
puntos de encuentro entre teorias. No obstante, incluso a la interna de teorias ecoldgicas bien
consolidadas, su dependencia de las condiciones de estudio y de una casuistica robusta que las
sustente suele ser un problema (Abrams, 1995; Hanski, 1999; Arim et al, 2007).

El tamafio corporal ha adquirido relevancia como atributo de los organismos, por la
existencia de regularidades emergentes (Peters, 1983; Brown & Gillooly, 2003) y porque es quiza el
principal atributo biologico, asociado a la mayoria de los rasgos y tasas bioldgicas que determinan
su desempeio (de Ruiter ef al, 1995; Reuman et al/, 2009; Woodward et al/, 2010). Sumado a esto, se
trata de una de las caracteristicas mas faciles de medir en la mayoria de los organismos (Woodward
et al. 2005). El tamafio corporal determina la demanda metabdlica y con esto la dependencia del
tamafio en otras funciones bioldgicas (McNab, 2002; Brown et al, 2004). Asi mismo, las
interacciones bidticas, los requerimientos ambientales y la percepcion del espacio dependen
sistematicamente del tamano corporal (Ritchie, 2010; Sibly et al, 2012). Lo cual, se ha observado,
determinaria la ocurrencia de escalamientos sistematicos entre atributos a nivel organismico,
poblacional, comunitario y ecosistémico y el tamafio corporal de los organismos involucrados
(Brown, 1995; Maurer, 1999; Gaston & Blackburn, 2000).

La relacion entre el tamafio corporal y la abundancia es uno de los patrones de escalamiento
mas estudiado y en muchos sentidos menos comprendido (White et al, 2007a; Arim et al, 2011). La
densidad de individuos es el resultado de multiples procesos operando a distintas escalas ecologicas
y evolutivas (Damuth, 2007), reflejando la demanda de recursos y su distribucion entre los
organismos de un sistema ecoldgico (Savages et al, 2004). En su vision mas bésica la ocurrencia de
una disminucion en la densidad con el aumento del tamafio corporal se deberia al incremento en la
demanda energética de un organismo al aumentar su masa (Damuth, 1981). Desde que Damuth
(1981) describiera esta relacion, cientos de articulos han sido publicados reportando patrones
similares y discutiendo las implicancias ecoldgicas (Damuth, 1981, 1987, 1991, 1993, 2007,
Enquist, et al, 1998; Gaston & Blackburn 2000; Marquet et al, 1990; Ackerman et al, 2004; McGill,



2008; Reuman et al, 2009; White et al, 2007a). No obstante, aspectos claves de esta relacion
continuian sin ser bien comprendidos. En este sentido, si bien suele invocarse una relacion estable y
predecible entre densidad y tamafo corporal (e.g. Brown et al, 2004), la gama de patrones es en
realidad notablemente diversa (Gaston & Blackburn, 2000) y los mecanismos detras de estas
variaciones han sido raramente considerados (Arim et al, 2011).

A grandes escalas espaciales y/o rangos de tamafio corporal, la relacién funcional entre la
abundancia de individuos y el tamafio corporal, reflejaria tipicamente una ley de potencia de

exponente negativo:

D~a-M

El exponente (b) de esta relacion suele presentar valores cercanos a -0,75. No obstante, otros
valores se han reportado para rangos particulares de tamafio corporal, diferentes grupos troficos y
sistemas estudiados (Nee, 1991; Gaston & Blackburn, 2000; White et al/, 2007a, 2008). El valor de
esta relacion gana importancia en el marco de la teoria metabdlica (West, Brown & Enquist, 1997,
1999; Brown et al, 2004), ya que la tasa metabolica sigue una relacion alométrica con exponente
0,75 con el tamano corporal (Brown et al, 2004; McNab, 2002). Este patréon en donde ambas
variables, densidad y demanda metabdlica, se asocian de forma potencial con el tamafio corporal
pero con exponentes opuestos se conoce como Regla de Equivalencia Energética (REE apartir de
aqui). Esto implicaria que todas las poblaciones utilizarian en promedio la misma energia por
unidad de tiempo y area independientemente de su tamafio corporal. La comprension de este
fenomeno toca aspectos claves de la biologia de poblaciones, comunidades y ecosistemas (Damuth,
2007). Si bien existe evidencia congruente con la regla de equivalencia energética, la interpretacion
de las relaciones tamafio corporal abundancia ha sido discutida (White et al, 2007a). Esto se debe en
parte a aspectos metodologicos que limitan la evaluacion de los mecanismos involucrados (Arim et
al, 2011; White et al, 2008a) y a la coexistencia de diferentes abordajes respecto al estudio de la
relacion entre el tamafio corporal y la abundancia (White et al, 2007a). En White et al, (2007a) se
distingue la existencia de cuatro patrones tamafio corporal-abundancia interrelacionados. Estos
patrones son el escalamiento intercomunitario o autoraleo ("Cross-community scaling", CCSR),
relacion global entre densidad y tamano ("Global size—density relationship", GSDR), distribucion
de tamaios corporales o espectro de tamafios ("Individual size distribution" ISD), y la relacion local
densidad-tamafio ("Local size—density relationship” LSDR). Ademads la distribucion de tamafios

corporales a nivel de especie (Species mean-size distribution, SMSD) también sé ha propuesto



como un quinto patrén de escalamiento, conectado al ISD y al LSDR (ver Reuman et al, 2008). De
las distintas relaciones entre densidad y tamafo corporal, el auto-raleo es un enfoque que presenta
ventajas metodologicas y conceptuales para abordar el problema (White ef al, 2007a). Yoda et al,
(1963) acuiio el termino "Self-thinning" o auto-raleo (en la espafiolizacion proveniente de las
ciencias agrarias) para designar la relacion negativa observada entre densidad y tamafio de los
individuos. De hecho fue originalmente descripta como la regla de auto-raleo para stands
monoespecificos de plantas (Yoda et al, 1963; Westoby, 1984), se la ha observado en poblaciones de
densidad saturada de plantas y animales como resultado de competencia intraespecifica (Westoby,
1984; Guinez, 2005).

Historicamente, el auto-raleo se ha estudiado principalmente en comunidades sésiles o
limitadas por el espacio (Yoda et al, 1963; Westoby, 1984; Ellison, 1989), como las comunidades de
invertebrados costeros del intermareal rocoso (Hughes & Griffiths, 1988; Guifiez & Castilla, 2001;
Guitiez et al, 2005, Guifiez, 2005). También se ha reportado en animales de vida libre,
principalmente peces, la mayoria de ellos Salmoniformes (Elliott, 1993; Armstrong,1997;
Steingrimsson & Grant, 1999; Dunham et al, 2000; Keeley, 2003). Existen también algunos trabajos
en otros grupos como aves (Meehan et al, 2004), roedores (White et al, 2004), fitoplancton (Li,
2002) y comunidades unicelulares (Long & Morin, 2005). En general el patron es interpretado
como resultado de la competencia mediada por el tamafio corporal. Al aumentar el tamafio corporal
aumentaria la utilizacidon de recursos limitantes como espacio o alimento, determinando que menos
individuos sean viables a medida que el tamafio corporal aumenta (Yoda et al, 1963; Westoby,
1984). Este patron puede ser descripto siguiendo una comunidad a través del tiempo (White et al,
2004) o por la comparacion de diferentes comunidades en el espacio (White et al/, 2007a). En su
origen se ha expresado con la densidad en el eje de abscisas y el tamafo corporal en el eje de
ordenadas (Yoda et al, 1963; Westoby, 1984; Begon et al, 1986, 2006). No obstante, los
mecanismos considerados invocan un efecto del tamafio corporal de los individuos sobre la
demanda de recursos y consecuentemente en la densidad, por lo que actualmente se presenta la
densidad en las ordenadas y el tamafio corporal en las abscisas (White et al, 2007). Por otra parte,
los estudios de auto-raleo tienden a considerar poblaciones de una tinica especie o gremio (Yoda et
al, 1963; Alunno-Bruscia et al, 2000). Esto ha motivado que los estudios espaciales de auto-
raleo que combinan multiples especies sean confundidos con patrones GSDR (White et al,
2007a). En White et al, (2007a) se propone llamar escalamiento entre comunidades (“cross-
community scaling”) al auto-raleo, para abarcar todos los patrones de abundancia-tamafio corporal
descritos por la relacion entre el tamafio medio de los organismos y su densidad, como el clasico

auto-raleo y otras aproximaciones que usan datos de gremios y comunidades en la misma forma.



Una de las inquietudes centrales en la interpretacion de los patrones tamafio corporal-
densidad ha sido la necesidad de explicar las variaciones en el exponente de escalamiento. Se
pueden identificar tres procesos determinando la variacion de la estructura de tamafios dentro de
una comunidad: 1) la asociacion entre la posicion trofica y el tamafio corporal (Brown & Gillooly,
2003; Jennings & Mackinson, 2003; Arim et al/, 2007), ii) la disponibilidad de recursos (Carbone et
al, 2007) y iii) la diversidad del sistema a través de su efecto en la cantidad y calidad de recursos
disponibles para los distintos tamafios corporales (Long et al, 2006; Arim et al, 2010). No obstante
y a pesar de existir buenos sustentos tedricos, la evidencia empirica sobre estos mecanismos es
sorprendentemente limitada. Haciendo un ejercicio deductivo podemos inferir el efecto que tendrian
distintos factores en la variacion de abundancias relativas de cada tamafio corporal y en
consecuencia en la pendiente del escalamiento densidad-tamafio. Por una parte, con el aumento
del tamafio corporal se esperaria un cambio en la posicion trofica (Arim et al, 2010). Al incrementar
el tamafio corporal aumentaria la demanda por individuo de recursos, pero al aumentar el tamafio
aumentarian también los recursos a los que potencialmente podrian acceder los organismos al
liberarse de restricciones morfologicas al consumo de presas (Cohen et al, 2003; Arim et al, 2010).
Debido a la influencia combinada de la disminucion de la energia disponible a mayores posiciones
troficas y el aumento de la demanda energética con el tamafio corporal, la relacion densidad-tamafio
corporal tendria una pendiente mas pronunciada cuando las especies aumentan su posicion trofica a
mayores tamanos corporales (Brown & Gilloly, 2003). Por otra parte la diversidad del sistema es
esperable que afecte directamente la cantidad y calidad de los recursos disponibles para los distintos
tamafos corporales y posiciones troficas (Arim et al, 2010; McCann, 2012). Mas alld de los
posibles mecanismos involucrados, se espera que al aumentar la riqueza de especies aumente la
eficiencia de transferencia energética. Este seria valido tanto para la diversidad de presas como de
consumidores (Duffy et al, 2007). Dado que la diversidad de presas y consumidores no se
distribuye homogéneamente dentro de los sistemas ni cambia de forma similar entre sistemas, es
esperable que la diversidad afecte tanto el intercepto como la pendiente de la relacion densidad-
tamafo corporal (Long et al, 2006).

Entre las distintas relaciones densidad-tamafo corporal consideradas, los patrones de auto-
raleo presentan algunas ventajas para el andlisis de los mecanismos involucrados. Una de las
ventajas del auto-raleo es que probablemente se encuentren controladas varias de las fuentes de
variacion que pueden afectar a esta relacion (White et al, 2007a). En este sentido mientras que otros
enfoques han mostrado ser ampliamente variables en los patrones observados (Gaston & Blackburn,
2000), el auto-raleo es el mas estable de los cinco patrones reportados (White ef al, 2007a; Arim et

al, 2011). De esta forma si se trata de un conjunto de organismos similares solo variando en su



tamafio corporal promedio, los cambios en demandas energéticas y la competencia serian las
principales fuerzas operando. Al combinarse informacion sobre la disponibilidad de recursos
potencialmente limitantes y el aumento en demanda energética con el tamafno corporal, se podrian
analizar los mecanismos relacionados con la competencia por recursos en la generacion de patrones
de auto-raleo (Cyr et al, 1997a,b; White et al, 2007a).

Los charcos temporales se plantean como un sistema de estudio modelo, ya que nos permite
evaluar el patron de interés en varias especies, con varias réplicas y sobre gradientes ecologicos
relevantes en cuanto a la produccion primaria y tamafio del sistema; factores que tedricamente
afectan la estructura de tamafos de las comunidades. Ademas los charcos temporales son un modelo
de estudio de gran tradicion en ecologia de comunidades, debido a lo metodologiamente abarcables
y sus limites definidos (Chase & Leibold, 2002; Hutchinson, 1959; Wilbur, 1997). En particular
sobre el sistema aqui tratado se consta de gran informacion (Laufer et al, 2009; Arim et al, 2010;
Arim et al, 2011; Liguori, 2011; Vidal, 2012; Canavero et al, 2014; Hernandez, 2014), y se
caracteriza por la alta diversidad; mas de 100 especies de macrofitas, 200 macroinvertebrados
( pertencientes a 22 ordenes), varias especies de anfibios y peces (4 de ellas peces anuales). La
presente tesis pretende contribuir a la comprension de los mecanismos subyacentes a la relacion
densidad-tamafio corporal, analizando el patron de auto-raleo en comunidades de peces anuales de
charcos temporales. Presenta una evaluacion empirica de los patrones de auto-raleo a diferentes
escalas de espacio-temporales, explorando los patrones a nivel de paisaje y local (por evento de
muestreo, para todo el gremio de peces y para cada especie) y ademas vincula estos patrones a sus
posibles determinantes. En base al marco propuesto, la hip6tesis de trabajo seria que la densidad de
individuos estaria determinada por el balance entre disponibilidad y demanda de los recursos, y en
particular la demanda energética individual estd determinada por el tamafo corporal. Por lo que en
una comunidad, a medida que la talla de los individuos aumente, disminuiria la densidad
poblacional. Por lo que la pendiente de la relacion densidad-tamafio corporal estard determinada
por la demanda metabdlica promedio de los individuos en la comunidad, presentando igual

magnitud y signo opuesto al escalamiento en metabolismo con el tamafio corporal.

10



Métodos

Area de estudio

El sistema de charcos temporales relevado en este trabajo se encuentra al norte de la Laguna
Castillos sobre la ruta nacional n° 9 préximo a la ciudad de Castillos (Rocha, Uruguay). Esta
compuesto por mas de 50 charcos temporales que se han relevado desde el afio 2005 al 2012 (ver

Figura 1). Debido a su persistencia afio tras afio, se cuenta con una identificacion de cada charco.

1 kilometro

250 metros
p—

Figura 1 - Mapa e imagen satelital del area de estudio; donde se sefialan los charcos muestreados (marcados
con un punto rojo en el mapa). El sistema estd ubicado en la cuenca de la Laguna de Castillos en la

cercania de la desembocadura del A°® Sarandi del Consejo, a 12 Km de la Ciudad de Castillos.

Los charcos temporales son cuerpos de agua someros, que se forman en depresiones en la
planicie de pastizal, donde el terreno tiene poca pendiente y el escurrimiento de las aguas es lento o
nulo. Su hidroperiodo se encuentra asociado al régimen de lluvias o a procesos de inundacion desde
otros sistemas de mayor tamafio (e.g. sistemas fluviales, otros humedales, etc). Son localmente
abundantes asociandose en sistemas de charcos semiconectados al menos de forma esporadica, y
pueden variar en sus dimensiones en un amplio rango de area y profundidad. Su superficie puede
abarcar unos pocos metros cuadrados a hectareas, pero rara vez superan los 30 cm de profundidad.
Desde el punto de vista del paisaje los charcos discretos son islas de habitat acudtico en una matriz
de pastizal semi-inundable. Esta caracteristica los hace particularmente adecuados como modelos

para distintos enfoques en ecologia; ademas son logisticamente abarcables permitiendo realizar
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muestreos representativos y replicables con relativamente poco esfuerzo, y de facil manipulacioén en
abordajes experimentales (Wilbur, 1997; Blaustein & Schwartz, 2001; De Meester et al, 2005;
Céréghino et al, 2008).

Debido al cardcter temporal de estos ambientes las especies que constituyen sus
comunidades (plantas, zooplancton, macroinvertebrados, peces, etc) tienen adaptaciones
caracteristicas. Se destacan entre estas adaptaciones a la temporalidad del ambiente, la capacidad de
colonizar rdpidamente nuevos sistemas, estructuras de resistencia, tasas de crecimiento y
maduracion acordes para completar el ciclo de vida en el tiempo de existencia del charco (Wilbur,
1997; Blaustein & Schwartz, 2001). Un caso paradigmatico es el de los peces anuales, estos deben
su permanencia en estos ambientes a huevos de resistencia, que son puestos en el sistema y
perduran el periodo de secado hasta que nuevamente las condiciones ambientales permiten la
eclosion (Errea & Danulat, 2001; Laufer ef al, 2009). Entre los mecanismos que les permiten la
sobrevida a estos huevos se encuentran diapausas en la division celular y mecanismos fisicos que
evitan la desecacion (Errea & Danulat, 2001). El sistema relevado se caracteriza por coexistir 4
especies de peces anuales; Austrolebias luteoflammulatus, A. cheradophilus, A. viarius,

Cynopoecilus melanotaenia (Laufer et al, 2009).

Figura 2 — En las imagenes se presenta un charco temporal caracteristico del sistema estudiado (a), y las 4
especies de peces anuales que coexisten en este. En (b) Austrolebias luteoflammulatus, (c) Austrolebias

viarius, (d) Austrolebias cheradophilus, (€) Cynopoecilus melanotaenia
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Muestreo

La estrategia de muestreo consiste en transectas longitudinales en el didmetro mayor y
menor de cada charco (se asume la forma eliptica) sobre las que se establecen estaciones de
muestreo. En base a la medida de la longitud de los didmetros se decide el numero de estaciones. Se
toman 5 estaciones de muestreo a lo largo de la transecta equidistantes a lo largo del didmetro,
excepto en los casos en que el didmetro es menor a 10 metros o mayor a 50. Siendo menor a 10
metros, alguno de los didmetros se dividiria para lograr una muestra cada 2 metros y si es mayor
a 50 metros se realiza una muestra cada 10 metros. Teniendo en cuenta que se muestrea en dos
transectas varios puntos, el muestreo nos permite tener una vision exhaustiva de cada charco. El arte
de pesca utilizado fue el calderin (o red de mano) de boca rectangular de 20x30cm de lado y malla
de 1,7 mm. Para evitar un sesgo en el uso del calderin, se utilizd6 en cada estacion con un
procedimiento estandarizado de tres pasadas laterales y tres verticales (lavados de red). Para este
trabajo se utilizaron los datos relevados de 8 muestreos (Mayo 2006, Junio 2006, Octubre 2008,
Junio 2009, Octubre 2009, Agosto 2011, Agosto 2012), realizados en la comunidad de peces del
sistema de charcos antes mencionado. Los peces fueron identificados en base a morfologia externa
a la resolucion taxondémica maxima posible (Costa, 2006; Teixeira de Mello et al, 2011). Se utilizo
un calibre digital Mitutoyo (precision: 0,1 mm) para medir el largo estdndar, alto y ancho del cuerpo
en la zona posterior a la apertura opercular. En base a estas medidas se calculd el volumen de un
elipsoide (formula: V = 4/3*I1*a*b*c) como aproximacion del volumen corporal de los peces. Esta
medida de volumen individual sera tomada como el tamafo corporal. Las muestras colectadas en
2006 al 2010 fueron fijadas en formol al 10%, y las colectadas en 2011 y 2012 se conservaron en
alcohol 90%. Para este trabajo se consideraron despreciables las posibles diferencias en biovolumen
entre estas dos estrategias de conservacién, ya que las muestras en alcohol fueron medidas
inmediatamente del muestreo evitando perdida volumen. Los peces fueron eutanasiados en
anestésico 2-fenoxietanol. Por otra parte, en el diametro mayor de cada charco se realizo el
muestreo de vegetacion; de donde se obtuvo datos de riqueza y de biomasa vegetal. Las muestras se
tomaron removiendo toda la vegetacion viva en un cuadrante de 20 cm de lado en cada punto de
muestreo, siendo posteriormente etiquetadas y transportadas frescas, en base a esto se obtuvo el

peso seco como aproximacion a la produccion primaria de macrofitas en el sistema.

Analisis de datos
El andlisis de auto-raleo se enfoco en la importancia de las distintas escalas de observacion
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y niveles de organizacion en el patron reportado y los potenciales mecanismos involucrados. Para
esto, se calcul6 el tamafio corporal promedio y la densidad de individuos en diferentes contextos
(escala de paisaje y local a la lo largo de los diferentes muestreos). La densidad de individuos se
estimé como el total de peces observados dividido el numero de unidades muestrales que
presentaron al menos un individuo. Este célculo tiene en cuenta lo parcheado de los espacios viables
dentro del charco y la tendencia de los peces anuales a agruparse en espacios reproductivos (Pasos
et al,2013). El numero de charcos relevados por muestreo varia debido a que son muestreados solo
aquellos charcos que estén en condiciones de ser muestreados, y esto tiene un efecto directo en el
analisis de datos. Debén tener agua suficiente para llevar adelante el muestreo (nivel de agua
adecuado 10 cm en su zona central) o que no estén muy inundados en caso de lluvias recientes (muy
conectados, sin charcos discretos).

El analisis de datos se encuentra dividido en dos fases complementarias, por una parte la
evaluacion del auto-raleo a varias escalas y la evaluacion de factores incidiendo en la distribucion
de tamafios corporales.

Con el objetivo de analizar patrones de auto-raleo en comunidades de peces en charcos
temporales a distintas escalas espacio-temporales, est¢ se evalu6 a diferentes escalas de
observacion. Esta estrategia permite explorar como se ven reflejadas las mismas variables de interés
a diferente nivel de observacion. Para la escala de observacion de mayor nivel de resolucion
espacio-temporal, reflejaria la relacion lineal entre el tamafio corporal promedio y la densidad de
individuos a una escala de “sistema de charcos temporales”, siendo cada punto un muestreo
diferente. En este sentido se evalud el patron para todos los muestreos juntos y para cada muestreo
por separado; donde cada punto representa un charco. Las pendientes fueron evaluadas en primer
lugar para todo el gremio de peces, y en segundo lugar, para cada una de las especies presentes. Se
utilizaron regresiones lineales para evaluar las pendientes de escalamiento entre la densidad de
individuos como variable de respuesta, y el tamafio corporal medio como variable independiente.
Debido a que estas variables se relacionan segun una ley de potencia (White et al, 2007a), se utilizd
una transformacion logaritmica (logaritmo en base 2) para linealizar la relacion funcional. Para el
nivel de muestreo se complementd con regresiones cuantiles a Tau 0,1 y 0,9, con el objetivo de
visualizar el rango inferior y superior de los datos. Ademds, fueron probadas regresiones
segmentadas (Toms & Lesperance, 2003) para detectar puntos de quiebre en las relaciones

(Muggeo, 2003).

Para la evaluacion de factores incidiendo en la distribucion de tamanos corporales, se

llevaron adelante diferentes abordajes. Basado en las pendientes (b) provenientes de los andlisis
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para cada uno de los muestreos individuales, se evalu6 la relacion lineal entre estas y el nimero
total de individuos por muestreo; a nivel de gremio y para cada una de las especies.
Complementariamente se evalud las relaciones entre las b obtenidas por muestreo: el tamafio

corporal promedio por muestreo y la biomasa vegetal promedio para cada muestreo. Ademas se

relacioné el coeficiente de determinacion (r2) con el valor absoluto de b, con el numero total de
individuos por muestreo y con el tamafio corporal promedio. Ademas se ajustaron modelos lineales
mixtos (Zuur et al, 2009), con el fin de determinar la fuerza de las relacion evitando el “ruido” que
generan las diferencias entre los distintos escenarios ambientales de cada muestreo. Se valido el
modelo aleatorio frente a: un modelo mixto con intercepto aleatorio, modelo mixto con intercepto y
pendiente aleatoria y modelo mixto solo con valor medio aleatorio. Esto fue probado para todos los
muestreos juntos, utilizando los resultados obtenidos de la regresion partida como referencia del

punto de quiebre de la relacion. La seleccion del modelo se realizdo mediante un ANOVA y por AIC.

Todos los andlisis se realizaron con la plataforma estadistica R (R Core Team, 2012), usando
la interfaz RStudio (RStudio, 2012). Se utilizaron las librerias quantreg (Koenker, 2009) para trabjar
con regresiones cuantiles, segmented (Muggeo, 2008) para las regresiones partidas y /me4 (Bates et

al, 2011) y nlme (Pinheiro et al, 2012) para el uso de modelos mixtos.
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Resultados

Se analizaron los 8 muestreos, llevados adelante en 5 afios diferentes, con un total de 3803
peces identificados y medidos, de 10 especies diferentes. En la Tabla 1 se resume la informacion
referente a cada muestreo. Se encontraron las 4 especies de peces anuales caracteristicas de estos
charcos (Austrolebias luteoflammulatus, A. cheradophilus, A. viarius, Cynopoecilus melanotaenia),
y especies de peces no anuales; Cheirodon interruptus, Cnesterodon decemmaculatus, Jenynsia
multidentata, Rhamdia quelen, Mimagoniates inequalis, Astyanax sp., Bryconamericus sp.,
Hyphessobrycon sp. Las especies no anuales presentes seria especies de gran movilidad (llegando
desde sistemas fluviles sercanos) o tolerantes a condiciones adversas de oxigeno y concentracion

altas de nutrientes (Teixeira-de Mello et al, 2011; Serra et al, 2014); lo que explicaria su presencia en los

charcos.

Las especies mas comunes en los muestreos fueron las 4 especies de peces anuales; siendo
A. viarius la especie mas abundante, seguida por A. luteoflammulatus, después A. cheradophilus
que estd presente en casi todo los muestreos (ausente en Octubre 2009) y C. melanotaenia de
mucho menor presencia (ausente en Julio 2009, Octubre 2009 y Agosto 2011). La especie de pez no
anual que tuvo mayor incidencia en los muestreos fue C. interruptus presente en casi todos los
muestreos (exceptuando Mayo 2006 y Junio 2006). El resto de las especies de peces no anuales
aparecen solo de forma puntual, con una incidencia de un individuo por muestreo. En total las

especies no anuales representaron el 1,8% del total de individuos observados.

Tabla 1 — Resultados de los 8 muestreos analizados, donde se relevaron 3803 individuos, de 10 especies
diferentes. Se especifica el nimero de charcos, el numero de peces colectados por muestreo y el niimero de
especies colectadas por muestreo. Ademas se muestra que especies aparecieron en cada muesteo y cuantos

individuos de cada una de las especies aparecieron por muestreo.

Muestreo Mayo 2006 Junio 2006 Octubre 2008 Junio 2009 Julio 2009 Octubre 2009 Agosto 2011 Agosto 2012
Namero de charcos muestreados 14 24 18 10 12 15 29 26
Numero de peces colectados 498 174 1075 206 74 58 833 885
Numero de especies 4 5 5 7 5 5 5 6

Especies (N°Ind.)

A. luteoflammulatus 72 39 200 51 14 26 321 220
A. cheradophilus 18 7 14 1 1 - 17 47
A. viarius 327 106 826 115 47 14 429 696
C. melanotaenia 28 20 30 2 - - - 1
C. interruptus - - 1 35 6 16 1 4
J. multidentata - - - 1 - - - -
Hyphessobrycon sp. - - - 1 - - - -
R. quelen - - - - 1 - - -
M. inequalis - - - - - 1 - -
Astyanax sp. - - - - - 1 1 -
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Auto-raleo a escala paisaje

El analisis de auto-raleo desarrollado en este trabajo sigue un criterio de escala de
observacion, yendo de una visidn macroscopica a la mas local y acotada en el tiempo. La Figura 3
muestra los resultados del analisis de auto-raleo a la escala mayor de observacion, a escala de
paisaje. En esta figura se muestra la relacion entre el tamano corporal promedio y la densidad de
individuos para cada muestreo (cada punto representa un muestreo diferente). Este andlisis se
realiz6 en primer lugar para todo el gremio de peces (Fig 3.a), y en segundo lugar, para cada una de
las especies de todos los muetreos donde aparecian (Fig 3.b, ¢, d y e). A nivel de gremio la regresion
lineal entre el tamafio corporal y la densidad mostr6 resultados significativos (Fig. 3.a, P =0,0331),
con una pendiente (b) de -0,5816 y un r* = 0,4846. Para los niveles especificos se obtuvieron
resultados significativos en la regresion lineal entre el tamafo corporal y la densidad para A. viarius
(Fig 1.b, P = 0,0382; b = -0,4559; 1> = 0,4619; F,s = 7,009) y subsignificativos para A.
luteoflammulatus (Fig 3.d, P = 0.0515; b= -0,3765; r*= 0,4109; F,s = 5,883). Las regresiones no
arrojaron resultados significativos para 4. cheradophilus (Fig 3.c; P = 0,574; b = -0,0638; 1’ =
-0,1192; F1,5 = 0,3612) y C. melanotaenia (Fig 3.d; P = 0,7775; b = 0,04026, r*=-0,2922, F1,3
0,09547).
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Figura 3 - Relaciones entre las variables tamafio corporal promedio y la densidad de individuos para cada
muestreo, siendo cada muestreo un punto. (a) Gremio de peces, (b) A. luteoflammulatus, (c) A.
cheradophilus, (d) C. melanotaenia y (e) A. viarius. Se obtuvieron resultados significativos para el nivel de
gremio, (P =0,0331) y para A. viarius (P =0,0382) y subsignicativos para A. luteoflammulatus (P =0.0515).
No se obtuvieron resultados significativos para A. cheradophilus (P = 0,574; b = -0,0638; 1> =-0,1192; F, 5
=0,3612)y C. melanotaenia (P =0,7775; b = 0,04026; 1*=-0,2922; F,; = 0,09547).
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Auto-raleo a escala local

Siguiendo con la logica de la escala de observacion se realizaron los andlisis de auto-raleo
para cada muestreo y para todos los muetreos juntos. En la Figura 4 se muestra la relacion lineal
entre el tamafo corporal promedio y la densidad, donde cada punto es un charco (o comunidad) en
un muestreo dado, anélizdndose conjuntamente todos los muetreos. Complementando la regresion
lineal del auto-raleo con una regresion cuantil a Tau 0,1 y 0,9, y una regresion partida (segmentada).
Este andlisis se realiz6 en primer lugar para todo el gremio de peces (Fig. 4.a), y en segundo lugar,
para cada una de las especies con todos los muetreos disponibles (Fig. 4.b, c, d y e). A nivel de

gremio la regresion lineal entre el tamafio corporal promedio y la densidad mostrd resultados

significativos (Fig. 4.a; P = 0,0001106; b = - 0,19931; r* = 0,0914; Fy 4 = 15,79). En las
regresiones cuantiles se obtuvieron a Tau 0,9 una pendiente b = -0,50024 y a Tau 0,1 una pendiente
b = 0. Debido a la presencia de un tnico individuo en varios charcos (Log[1] = 0) las regresiones
cuantiles a Tau 0,1 no arrojaron resultados destacables (pendiente de 0 y un intercepto de 0). Para la
regresion partida o segmentada, se encontraron puntos de quiebre solo para el nivel de gremio;
obteniendo dos segmentos, uno con pendiente positiva b = 3.44481, seguido por una relacion
negativa b = -0.3999578. Para los niveles especificos solo se obtuvieron resultados significativos en
la regresion lineal entre el tamafio corporal promedio y la densidad para 4. luteoflammulatus (Fig
4.b,P=0,0001403; b =-0,21291; 1> = 0,1461; F, 3 = 15,89) y 4. viarius (Fig. 4.d, P = 0,001522; b=
-0,24868; 1> = 0,09237 F1,94 = 10,67). Sin embargo, las regresiones no arrojaron resultados
significativos para A. cheradophilus (Fig. 4.c, P = 0,4093; b= -0,03236; r2= -0,007155 F1,42 =
0,6945) y C. melanotaenia (Fig. 4.d, P = 0,2484; b= -0,08260; r*= 0,02177; F1,18 = 1,423). Para
todas las relaciones la regresion cuantil a Tau 0,1 arrojé una pendiente de 0 y un intercepto de 0. Las
regresiones cuantiles a Tau 0,9 fueron para A. luteoflammulatus Int = 4,45352, b = -0,37287 (Fig.
4.b); para A. viarius, Int = 6,10067, b = -0,48767 (Fig. 4.c); para A. cheradophilus, Int =1, b =0
(Fig. 4.c) y para C. melanotaenia; Int = 1,06, b = -0,058) (Fig. 4.d).
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Figura 4 - Relaciones entre las variables tamafio corporal promedio y la densidad, combinado para todos los

muestreos disponibles. (a) Nivel de gremio, (b) A. luteoflammulatus, (c) A. cheradophilus, (d) C.

melanotaenia 'y (e) A. viarius. Solo se encontraron puntos de quiebre en la regresion segmentada para el

nivel de gremio (un segmento de b =3.445 e Int =0.01910902 y el otro de b =-0.39 e Int = 6.64594028).
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Cada muestreo fue analizado con el mismo criterio que el andlisis anterior (primero por
gremio y después por cada especie), y debido a la cantidad de informacion los resultados se
presentan en forma resumida en las tablas subsiguientes (Tabla 2, a 7 ), de forma tal que cada tabla
corresponde a una categoria de analisis (asi como gremio, especie 1, etc). Los resultados
presentados como imagenes por muestreo figuran en el Apéndice 1 (Apéndice 1.1 al 1.8); siendo
cada punto un charco en un muestreo dado.

En la Tabla 2 se muestran los resultados de las regresiones entre el tamafio corporal y la
densidad para cada muestreo a nivel de gremio. Solo se obtuvieron resultados significativos en los
muestreos de Octubre 2008 y Agosto 2011 (Octubre 2008; P = 0,005; b = -0,736; 1> = 0,364 y
Agosto 2011; P=0,007; b=-0,177; r*=0, 211), y se obtuvo una gran variabilidad en la pendientes
desde una pendiente positiva (Junio 2009; b = 0,415, P = 0,08226), pasando por un gradiente de
pendientes negativas hasta una pendiente de b = -0,736 para Octubre 2008. En cuanto a las
regresiones cuantiles para Tau = 0,9, se obtuvo una pendiente positiva para Junio 2009, el mismo
muetreo que arrojo el resultado de una pendiente positiva en la regresion lineal (Reg. Cuant. Tau
0,9, b = 0,897) y el resto de las pendientes fueron negativas siendo la mayor de b = -0,904 (para
Octubre 2008).

Tabla 2 — Resultados de las regresiones lineales entre la densidad y el tamafio corporal promedio para los
datos de gremio de peces para cada uno de los muestreos. Se presentan los principales estadisticos de la

regresion lineal y de las regresiones cuantiles a Tau 0,1 y 0,9.

Muestreo Regresion lineal Regresion cuantil Regresion cuantil
Tau =0,1 Tau =0,9
b (pendiente) ? Estadistico de fisher (F) P — valor Intercepto Pendiente Intercepto Pendiente

Mayo 2006 -0,405 0,095 F1,12=2,361 0,150 6,566 -0,506 1,652 -0,132
Junio 2006 -0,142 0,081 F1,21=2,945 0,101 0,000 0,000 4,376 -0,378
Octubre 2008 -0,736 0,364 F1,16 =10,73 0,005 7,964 -0,810 10,639 -0,904
Junio 2009 0,415 0,247 F1,8=3,945 0,082 -3,867 -0,626 9,005 0,897
Julio 2009 -0,030 -0,088 F1,10=0,1123 0,744 0,000 0,000 0,580 -0,074
Octubre 2009 -0,012 -0,075 F1,13=0,01855 0,894 0,000 0,000 2,555 -0,180
Agosto 2011 -0,346 0,211 F1,27 = 8,467 0,007 2,711 -0,313 4,953 -0,379
Agosto 2012 -0,177 0,029 F1,24=1755 0,198 0,380 0,019 5,663 -0,474

En las Tabla 3 figuran los estadisticos para A. luteoflammulatus, las regresiones que
resultaron significativas fueron para los muestreos de Octubre 2008 (P= 0,0003; b = -1,149; > =
0,888) y Agosto 2011 (P = 0,008; b =-0,47; r* = 0,365). En cuanto a las regresiones cuantiles para
Tau = 0,9, se obtuvieron pendientes en un importante rango desde positivas a negativas, siendo la
mas positiva la de Mayo 2006 (Reg. Cuant. Tau 0,9, b = 0,865) y la del muestreo de Octubre 2008
la mas negativa (Reg. Cuant. Tau 0,9, b = -1,135).

Para A. cheradophilus (Tabla 4) no se obtuvieron resultados significativos para ninguno de

los muestreos.
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Tabla 3 — Resultados de las regresiones lineales entre la densidad y el tamafio corporal promedio para los
datos de A. luteoflammulatus para cada uno de los muestreos. Se presentan los principales estadisticos de

la regresion lineal y de las regresiones cuantiles a Tau 0,1 y 0,9.

Muestreo Regresion lineal Regresioén cuantil Regresion cuantil
Tau =0,1 Tau = 0,9
b (pendiente) I Estadistico de fisher (F) P — valor Intercepto Pendiente Intercepto Pendiente

Mayo 2006 0,452 0,071 F1,8=1,689 0,230 0,000 0,000 -3,817 0,865
Junio 2006 0,059 0,022 F1,15=1,352 0,263 0,000 0,000 -0,259 0,063
Octubre 2008 -1,149 0,888 F1,6 =56,4 0,0003 9,414 -1,032 11,069 -1,135
Junio 2009 0,204 0,071 F1,7=1,614 0,245 0,000 0,000 -2,326 0,644
Julio 2009 0,037 -0,480 F1,2=0,02688 0,885 0,000 0,000 -2,953 0,478
Octubre 2009 -0,181 -0,025 F1,8=0,7827 0,402 0,000 0,000 2,577 -0,192
Agosto 2011 -0,470 0,365 F1,14 =9,627 0,008 4,790 -0,660 3,625 -0,218
Agosto 2012 -0,359 0,063 F1,12=1,877 0,196 2,803 0,421 7,279 -0,858

Tabla 4 — Resultados de las regresiones lineales entre la densidad y el tamafio corporal promedio para los
datos de 4. cheradophilus para cada uno de los muestreos. Se presentan los principales estadisticos de la

regresion lineal y de las regresiones quantiles a Tau 0,1 y 0,9.

Muestreo Regresion lineal Regresion cuantil Regresion cuantil
Tau=0,1 Tau=0,9
b (pendiente) P Estadistico de fisher (F) P —valor Intercepto Pendiente Intercepto Pendiente

Mayo 2006 0,072 -0,080 F1,4 =0,6284 0,472 0 0 -1,339 0,239
Junio 2006 0,000 NAN NAN NA 0 0 0,000 0,000
Octubre 2008 -0,219 0,265 F1,6 =3523 0,110 0 0 1,000 0,000
Agosto 2011 0,129 0,049 F1,8=1,462 0,261 0 0 -2,665 0,348
Agosto 2012 -0,203 0,241 F1,11=4_814 0,051 0 0 3,521 -0,289

Para A. viarius (Tabla 5) se obtuvieron resultados significativos solo para el muestreo de
Octubre 2008 (P= 0,019; b = -0,782; r* = 0,326); y resultados marginalmnete significativos para
Agosto 2011 (P = 0,060; b = -0,448; r* = 0,124) y Agosto 2012 (P = 0,074; b = -0,542; r* = 0,135).
En cuanto a las regresiones cuantiles para Tau = 0,9, se obtuvieron pendientes negativas de diferente
magnitud para todos los muestreos, siendo la de mayor magnitud la de Agosto 2012 (Reg. Cuant.
Tau 0,9, b=-1,69), y la de menor magnitud la de Junio 2006 (Reg. Cuant. Tau 0,9, b =-0,055).

Para C. melanotaenia no hubo resultados significativos (Tabla 6). En la Tabla 7 figuran los
resultados obtenidos para los peces no anuales complementarios a los datos del sistema, para los
que solamente se pudieron analizar 2 muestreos, y de los cuales el de Junio 2006 resultd

significativo y de pendiente posivita (P =0, 041; b =1,386; r* 0,730; F,; = 11,83).
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Tabla 5 — Resultados de las regresiones lineales entre la densidad y el tamafio corporal promedio para los

datos de A. viarius para cada uno de los muestreos. Se presentan los principales estadisticos de la regresion

lineal y de las regresiones cuantiles a Tau 0,1 y 0,9.

Muestreo Regresion lineal Regresion cuantil Regresion cuantil
Tau=0,1 Tau =0,9
b (pendiente) r? Estadistico de fisher (F) P —valor Intercepto Pendiente Intercepto Pendiente

Mayo 2006 -0,581 0,095 F1,11=3,326 0,095 3,179 -0,359 11588 -1,358
Junio 2006 -0,061 -0,062 F1,13=0,1824 0,676 0,000 0,000 1,54 -0,055
Octubre 2008 -0,782 0,326 F1,12=7,287 0,019 6,552 -0,629 12,26 -1,148
Junio 2009 -1,092 0,939 F1,1=31,66 0,112 7,737 -0,836 10,33 -1,117
Julio 2009 -0,211 -0,031 F1,5=0,8207 0,407 0,000 0,000 6,24 -0,605
Octubre 2009 0,021 -0,486 F1,2=0,01892 0,903 0,000 0,000 2,88 -0,210
Agosto 2011 -0,448 0,124 F1,20=3,984 0,060 0,000 0,000 7,18 -0,843
Agosto 2012 -0,542 0,135 F1,16 = 3,658 0,074 3,302 -0,450 13,11 -1,690

Tabla 6 — Resultados de las regresiones lineales entre la densidad y el tamafio corporal promedio para los

datos de C. melanotaenia, para los muestreos donde habia informacion disponible y suficiente para llevar

adelante el andlisis. Se presentan los principales estadisticos de la regresion lineal y de las regresiones

cuantiles a Tau 0,1 y 0,9.

Muestreo Regresion lineal Regresion cuantil Regresion cuantil
Tau=0,1 Tau =0,9
b (pendiente) IS Estadistico de fisher (F) P —valor Intercepto Pendiente Intercepto Pendiente
Mayo 2006 -0,530 -0,081 F1,4=0,6248 0,474 0,000 0,000 9,116 -1,426
Junio 2006 -0,150 -0,044 F1,6=0,7053 0,433 0,000 0,000 0,585 0,000
Octubre 2008 -0,356 0,156 F1,3=1,741 0,279 1,719 -0,243 2,502 -0,319

Tabla 7 — Resultados de las regresiones lineales entre la densidad y el tamafio corporal promedio para los

datos de peces no anuales, para los muestreos donde habia informacién suficiente para llevar adelante el

analisis. Se presentan los principales estadisticos de la regresion lineal y de las regresiones cuantiles a Tau

0,1y0,9.
Muestreo Regresion lineal Regresion cuantil Regresion cuantil
Tau =0,1 Tau=0,9
b (pendiente) r Estadistico de fisher (F) P —valor Intercepto Pendiente Intercepto Pendiente
Junio 2006 1,386 0,730 F1,3=11,83 0,041 -4,591 0,870 -9,032 1,712
Octubre 2009 0,310 -0,015 F1,3=0,9425 0,403 0,000 0,000 -2,450 0,552
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Modelos con efectos aleatorios

Los analisis de modelos mixtos aqui presentados apuntan a evidenciar el patrén general de
auto-raleo dando cuenta de la variabilidad entre muestreos como efectos aleatorios. Esto permite
tener mayor poder estadistico en la deteccion del patron general, sacrificando la inferencia
estadistica sobre el patron en cada muestreo. De esta forma, los modelos mixtos complementan los
analisis anteriores.

Estos analisis fueron realizados para el gremio de peces al nivel comunitario, ya que solo se
obtuvieron puntos de quiebre para este nivel (Fig. 4.a; punto de quiebre obtenido a 6,6459). Los
analisis fueron conducidos para todos los datos de gremio y para las secciones izquierda y derecha
de la distribucion determinadas por el punto de quiebre. En la Tabla 7 se presenta los resultados de
la ponderacion de modelos donde el Modelo 1 es el modelo mixto con intercepto aleatorio, el
Modelo 2 es el modelo mixto con intercepto y pendiente aleatoria y el Modelo 3 modelo mixto solo
con valor medio aleatorio e intercepto fijo. El modelo ganador fue seleccionado por ANOVA y AIC
(menor AIC). Para el gremio (Tab.7.a) se obtuvo diferencias significativas entre los modelos para el
analisis de ANOVA, y el de menor AIC el modelo 2; de intercepto promedio de 2,703 y b =
-0,2048. Para la seccion izquierda (Tab.7.b) no se obtuvo resultados significativos para el ANOVA,
y el de menor AIC fue el Modelo 3, obteniéndose un intercepto promedio de 1,338. Para la seccion
derecha (Tab.7.c) se obtuvieron diferencias significativas para el ANOVA y el de menor AIC fue el
modelo 2; de intercepto 3,9207 y b=-0,3415. Los modelos ganadores se presentan graficamente en

la Figura 5.
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Tabla 8 — Resultados de la ponderacion de modelos para analisis de efectos aleatorios. Los analisis son
conducidos para el gremio en primera instancia (a), para la seccion izquierda de la distribucion (b) y la
seccion derecha (c). Donde el Modelo 1 es un modelo mixto con intercepto aleatorio, el Modelo 2 es un
modelo mixto con intercepto y pendiente aleatoria y el Modelo 3 modelo mixto solo con valor medio
aleatorio. Para el gremio se obtuvierén diferencias significativas entre los modelos para el analisis de
ANOVA, y el de menor AIC fue el Modelo 2. Para la seccion izquierda no se obtubo resultados significativos
para el ANOVA, y el de menor AIC fue el Modelo 3. Para la seccion derecha se obtuvierén valores

significativos para el ANOVA y el de menor AIC fue el Modelo 2.

(a) Gremio
Modelo AIC BIC Test de ANOVA P —valor
1 397.1350 409.0694
2 387.3334 405.2351 1vs 2 1,00E-003
3 398.9453 407.9166 2w 3 5,00E-004

(b) Seccion lzquierda

Modelo AlC BIC Test de ANOVA P —valor
1 156.6177 164.1025
2 157.1685 168.3957 1vs 2 0.1782
3 153.3158 158.9913 2w 3 0.5424

(c) Seccion Derecha

Modelo AlC BIC Test de ANOVA P —valor
1 242.7893 253.0467
2 238.1761 253.5622 1vs 2 0.0135
3 255.1515 262.8756 2w 3 <.0001

Figura 6 — Se presentan la representacion grafica de la evaluacion de modelos de efectos aleatorios. En (a)
se presenta el punto de quiebre obtenido para todos los muestreos en 6,6459 usado de referencia para estos
analisis. En (b) se presenta el modelo ganador para el gremio de intercepto 2,7031400 y pendiente
-0.2048063, en (c) se presentan por una parte el modelo ganador para la seccion izquierda de la distribucion
de intercepto 1,338469 y el modelo ganador del lado derecho de intercepto 3,9207826 y pendiente
-0,3415445.
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Pendiente (b) v su relacion con el nimero de individuos en el muestreo

En base al andlisis de Auto-raleo para cada uno de los muestreos; se analiz6 la relacion entre
la pendiente (b) obtenida para cada muestreo y el numero de individuos en dicho muestreo (ver
Figura 5). Este analisis se realizo tanto para el nivel de gremio (Fig. 6.a), como para cada una de las
especies; A. luteoflammulatus (Fig. 6.b), A. cheradophilus (Fig. 6.c), C. melanotaenia (Fig. 6.d), y
A. viarius (Fig. 6.e). Se obtuvieron resultados significativos para el nivel de gremio (P =0,0398; b =
-0,00061; un r* = 0,4548) y marginalmente significativo para 4. viarius (P = 0,0851; b = -0,0028; r*
= 0,3166). Para el resto de las especies no se obtuvieron resultados significativos (4.
cheradophilus, P = 0,4036; A. luteoflammulatus, P = 0,238; C. melanotaenia, P = 0,5152).
Siguiendo con esta linea de andlisis, se relacionaron las pendientes obtenidas para el nivel de
muestreo con las variables: tamafio corporal promedio de cada muestreo (Fig. 7.a) y la biomasa
vegetal promedio para cada muestreo (Fig. 7.b). Este analisis solo se llevo adelante para el nivel de
gremio, que fue el Unico que arrojé resultados significativos en el andlisis anterior. Para esta
relacion no hubo resultados significativos (Fig. 7.a ; P =0,7577 y Fig. 6.b; P = 0,5203). Ademas se
relaciond linealmente los r* obtenidos en los analisis de Auto-raleo a nivel de muestreo con
diferentes variables: el valor absoluto de la pendiente para cada muestreo (Fig. 8.a), el nimero de
individuos en el muestreo (Fig. 8.b) y el tamafio corporal promedio para el muestreo (Fig. 8.c). La
relacion entre 1 y el valor absoluto de la pendiente resulto significativa (Fig. 8.a; P = 0,00106); sin
enbargo las otras relaciones no reportaron resultados significativos para la Figura 8.b (P = 0,1395;

b=0,0002; r* = 0,2135; F;s=2,9) y Figura8.c (P=0,2109; b=-0,0697; r*=0,1207; F, 5= 1,961).
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Figura 6- Relaciones entre la pendiente (b) obtenida en los andlisis a nivel de muetreo para la relacion tamafio

corporal promedio y la densidad para cada muestreo, y el numero de individuos reportados para cada muestreo.

(a) nivel de gremio, (b) A. luteoflammulatus, (c) A. cheradophilus, (d) C. melanotaenia, (e) A. viarius. Se

obtuvo resultado significativo para el nivel de gremio (P = 0,0398) y subsignifacivo para A. viarius (P

=0,0851).
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Figura 8 - Relaciones entre el r* obtenido el en analisis a nivel de muetreo para la relacion tamafio corporal
promedio y la densidad para cada muestreo a nivel de gremio, contra las variables: en (a) la relacion lineal entre

r?valor absoluto de la pendiente (b) nimero de individuos por muestreo y (c¢) tamafio corporal promedio.
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Discusion

Los patrones que relacionan la densidad con el tamafo corporal integran los atributos
fundamentales de la organizacién de las comunidades ecoldgicas (Brown et al, 1995). Estos
patrones estan determinados por el balance dinamico entre las fuerzas que reducen la densidad de
individuos (e.g. depredacién y competencia) y las que lo incrementan (como el acceso y
adquisicion de recursos). Es generalmente aceptado que animales de mayor tamafio son menos
abundantes que los de pequefio tamafio, particularmente si su posicion trofica aumenta con el
tamafio corporal (Cohen et al, 2003; Elton, 1927). Para los organismos acceder a tamafios
corporales mayores conlleva ventajas, ya que pueden consumir recursos de calidad inferior,
desplazarse distancias mayores utilizando recursos parcheados y son menos limitados en el uso de
recursos por la presencia de otros depredadores de menor tamafio (Hopcraft et al/, 2009; McNab,
2002; Sinclair et al, 2003). Todos estos atributos que se encuentran asociados al tamafio corporal
determinarian la existencia de un incremento sistematico en el rango de presas que un depredador
puede consumir a medida que el tamafio corporal aumenta y tienen el potencial de determinar los
patrones que relacionan la densidad con el tamafio corporal (Arim et al/, 2010). En los escenarios
restrictivos donde la depredacion y el acceso a recursos no cambian con el tamafo corporal se
evidenciaria la regla de equivalencia energética (Arim et al, 2011), no existiendo ventajas
sistematicas en el flujo de energia asociado al tamafio corporal (Damuth, 2007). Se ha propuesto
que el auto-raleo opera en grupos de individuos que comparten un recurso limitado (espacio,
nutrientes o recursos) y refleja interacciones tamano dependientes (Yoda et al., 1963; Westoby,
1984; White et al., 2007a). En el caso del sistema de charcos temporales en cuestion, el gremio de
peces es un conjunto de organismos similares que comparte un espacio efimero para la alimentacion
y la reproduccion, siendo su tamafio corporal promedio la principal diferencia ecologica entre
organismos (Arim et al, 2010). Esto determinaria que los cambios en demanda energética y sus
efectos en la competencia serian las principales fuerzas operando (White et al, 2007; Arim et al,
2011).

En la presente tesis se analiz6 el fenomeno de auto-raleo en una amplia gama de escalas
espaciales y temporales, considerando distintos niveles de organizacion ecologica y nuevos
enfoques metodoldgicos (Toms & Lesperance, 2003; Muggeo, 2003, Zuur et al, 2009). Estudios
previos, tipicamente se han centrado en una comunidad en el tiempo o varias comunidades en un
unico momento (revisado en White et al, 2007a). En este contexto, el presente estudio logra

capturar una variabilidad previamente sugerida para los patrones densidad-tamafio corporal, pero
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rara vez analizada (Cyr et al, 1997a,b; Blackburn & Gaston, 1997; Gaston & Blackburn, 2000).
Habiendo detectado diferencias en los patrones reportados para las distintas escalas de observacion
y entre los niveles de gremio y el de especies; la necesidad de la inclusion explicita de estas fuentes
de variacion es fuertemente respaldada. Los resultados identifican al auto-raleo como un importante
determinante de la estructura de tamafios corporales en la metacomunidad. La ausencia de
diferencias significativas con el exponente predicho por la regla de equivalencia energética
(Damuth, 2007), sugieren el aumento en demanda energética con el tamafio corporal como una
importante determinante de la caida en densidad con el tamafio corporal a la maxima escala de
analisis aqui considerada. Mas alld de representar o no este nivel de andlisis un abordaje
macroecoldgico, estaria capturando la combinacion de grandes restricciones propuestas a este nivel
(Brown & Maurer, 1989). En esencia, las desviaciones idiosincraticas de cada comunidad local
(dadas por las variaciones en el pool de especies, condiciones locales, etc), representarian una
variabilidad entorno al fenomeno dominante a esta escala (Maurer, 1999), el aumento en demanda
energética con el tamafio corporal (Brown, 1995). Esto es particularmente importante, ya que
estudios previos sistemdticamente indicaron la ocurrencia de escalamientos densidad-tamafio
corporal congruentes con REE a escalas geograficas (Damuth, 1981; Nee et a/, 1991; Carbone &
Gittleman, 2002) pero rara vez a escala comunitaria (White ef al, 2007a). No obstante, ninglin
trabajo previo ha identificado a que escala de andlisis se pasaria de un patron al otro. En nuestro
sistema de estudio, a escala paisaje la ocurrencia de patrones de auto-raleo congruentes con REE ya
es evidente. A nivel comunitario dos mensajes deben ser resaltados: (i) para el conjunto de
comunidades la pendiente fue menor que la reportada para la escala de paisaje, evidenciando la
potencial importancia de nuevos mecanismos (e.g. Arim et al, 2011); (ii) para los diferentes eventos
destaca la gran variabilidad de escenarios y pendientes para la relacion. Congruentemente con las
expectativas teoricas la variabilidad en las pendientes reportadas entre muestreos se asocio con el
numero total de individuos del sistema. Aumentando la fuerza del auto-raleo con el numero total de
individuos en el sistema, convergiendo a una pendiente predicha por metabolismo. Estos resultados
sugieren que el aumento en demandas energéticas con el tamafio corporal probablemente sea uno de
los principales mecanismos determinando el auto-raleo y los patrones contrastantes a nivel de escala
de paisaje y local . En esencia, en la medida que otros procesos locales (depredacion, nimero inicial
de individuos, relacion individuos/recursos) alejen a la comunidad de los niveles de restriccion

energética, esta no opera atenuando el auto-raleo.
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Auto-raleo a diferentes a escalas

Como hemos mencionado, el patréon de auto-raleo en el gremio de peces de la
metacomunidad fue congruente con el marco tedrico (Fig. 1.a). En este sentido, se observd una
pendiente negativa y estadisticamente indistinguible de la esperada por el aumento en tasa
metabolica con el tamafio corporal (Damuth 1981; Nee et al, 1991; Brown et al, 2004). Esto
sugiere la potencial existencia de una restriccion general a nivel del sistema, que determina la
convergencia a nivel “macroecologico” a una pendiente de -0,75. Esto sustenta la prevalencia de la
Regla de Equivalencia Energética a mayores escalas de andlisis, donde en promedio el uso de
energia por las poblaciones es el mismo independientemente del tamafio corporal de los individuos
(Damuth, 1981, 1987, 1991, 2007; Nee et al, 1991). Un aspecto central de este estudio es que al
identificar un patrén congruente con REE a escala de paisaje, sugiere que a pesar de estar jugando
simultanemanete multiples mecanismos con diferentes realizaciones (Maurer, 1999) la
compensacion en densidad por la mayor demanda energética dominaria sobre el resto de los
potenciales mecanismos propuestos. Esto es asi, dado que la REE es la tinica que predice un patrén
continuo en la relacion densidad-tamaiio corporal con escalamiento de -0.75. No obstante, el rango
de pendientes dentro del intervalo de confianza es suficientemente amplio para incluir mecanismos
adicionales. En este sentido, tanto la ocurrencia de pendientes mas pronunciadas asociadas al
cambio en posicion trofica con el tamafio corporal (Gilooly & Brown, 2003), como eventuales
cambios en pendientes podrian ser observados (Arim et al, 2011). Sin embargo, debe considerarse
que el amplio intervalo de confianza se explica por la presencia de un punto (correspondiente al
muestreo de 2008) con condiciones excepcionales de abundancia en un numero menor de charcos a
los tipicamente encontrados (18 contra 52), determinando un valor extremo de densidad.

El analisis intraespecifico sugiere que para la metacomunidad, los mecanismos de auto-raleo
probablemente sean mdas importantes a nivel de gremio. Para A. viarius (Fig. l.e) y
A.luteoflammulatus (Fig. 1.b), las especies con mayor representacion en el sistema, se pudo detectar
patrones de auto-raleo aunque madas atenuados. En Canavero et al, 2014, encontramos que la
estructuracion espacial de los peces anuales dentro y entre las comunidades de este sistema esta
mucho més relacionada con los tamafios corporales de los individuos que con su identidad
taxonomica. Congruentemente, la insercion en la red trofica de los individuos estuvo determinada
por sus tamafios corporales, no detectandose efectos significativos de la identidad especifica (Arim
et al, 2010). Si bien las bajas incidencias y abundancias de A. cheradophilus y C. melanotaenia no
habrian permitido la deteccion de patrones significativos para estas especies, los estudios previos y

la evidencia aqui presentada sugieren que los principales mecanismos estarian operando a nivel de
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gremio.

Congruentemente con la expectativa teorica, al reducir la escala de analisis al nivel
comunitario se incorpor6 una importante variabilidad al patrén en estudio (Fig. 2.a). No obstante, a
diferencia de enfoques previos, en la presente tesis se ha logrado avanzar tanto en la estructura de
esta variabilidad como en sus potenciales determinantes. En este sentido, la pendiente promedio fue
notoriamente menor a la obtenida para la escala de paisaje, tanto a nivel de gremio como a nivel
especifico (Fig. 2.b y 2.e). La menor pendiente a escala local podria deberse a una reduccion en el
rango de posiciones troficas observadas dentro de los charcos en comparacion a la metacomunidad.
Este rango de posiciones troficas asociado al gradiente de tamafios corporales ha sido identificado
como un importante determinante de la pendiente de la relacion densidad-tamafio corporal (Brown
& Gillooly, 2003). En el presente sistema los peces han mostrado aumentar sistematicamente su
posicion trofica con el tamafio corporal (Arim et al, 2009; Laufer et al, 2009), por lo que este no
seria el caso. Las diferencias entre las escalas de observacion reflejan un cambio similar al
reportado para el contraste entre escalamiento global (GSDR) y el escalamiento local (LSDR) por
otros autores (White et al/, 2007a). LSDR puede presentar escalamientos similares al GSDR (b ~
-0,75) pero mas comunmente presenta pendientes mas débiles y con mayor dispersion de datos.
LSDR seria un subconjunto aleatorio de la distribucion global, en donde tanto altas como bajas
abundancias de las comunidades locales son reportadas, estando representadas en el GSDR solo las
abundancias mayores a nivel local (White et al, 2007a). Los datos utilizados en la literatura para la
estimacion de patrones globales se basan en las mayores densidades reportadas para una especie en
la region geografica en estudio (Carbone & Gittleman, 2002). El presente caso representa un
escenario diferente en el cambio de escala de observacion. Los valores de abundancia a escala de
paisaje son efectivamente la suma de las abundancias locales, eliminado asi los potenciales sesgos,
frecuentemente invocados, sobre un sub-reporte de los datos de abundancia local en la construccion
de los patrones a mayores escalas (Carbone & Gittleman, 2002; White et a/, 2007a). Por ultimo, se
ha propuesto que la conexidn entre escalas de andlisis seria evidente al considerar el escalamiento
en densidad méxima en las comunidades locales (White et al, 2007a). Sin embargo, las regresiones
al percentil 0,9 indicaron pendientes mayores (b ~ -0.5), pero en todos los casos inferiores a las
reportadas para la metacomunidad (Fig. 2.a, 2.b y 2.e). En resumen, todo lo aqui reportado en
relacion a cambios en la relacion densidad-tamafio corporal con la escala es relativo al fendmeno y
no a sesgos en su construccidon, sustentando la existencia de un cambio en los procesos
predominantes a distintas escalas por encima de los aspectos metodologicos.

Por otra parte, se detectaron relaciones segmentadas significativas sustentando la existencia

de cambios abruptos en la relacion densidad-tamafio corporal (e.g. Arim et al, 2011; Ziegler et al,
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2014). Si bien los cambios en la relacion densidad-tamafio corporal entre escalas y abordajes han
sido ampliamente considerados, la existencia de cambios en los procesos dominantes a distintos
rangos de tamafios corporales ha sido comparativamente menos considerada (Akerman et al, 2004;
Arim et al, 2007, 2011; Ziegler et al, 2014). No obstante, no solo la demanda y acceso a recursos se
ve afectada por el tamafo corporal. Los peces son reconocidos como organismos con amplios
nichos debido a sus grandes cambios en dieta, pero también en distribucion espacial, interacciones y
morfologia a lo largo de la ontogenia (Muiioz & Ojeda 1998; Meerhoff et al, 2007; Masdeu et al,
2011; Hernandez, 2014). Una misma especie ocupa asi diferentes nichos en el transcurso de su vida
(Mufioz & Ojeda, 1998; Raffaelli et al, 2007). Cualquiera de estas tendencias o su combinacion
tiene también el potencial de cambiar el patron de insercion de los organismos en la comunidad y
los mecanismos que determinan su abundancia. En este sentido, debe destacarse que la madurez
reproductiva y el acceso a parejas estd estrechamente asociada al tamafo corporal (Wootton, 1992;
Pasos et al, 2013). Mientras que la caida en densidad suele asociarse al aumento en la demanda
energética con el tamafio corporal, el comenzar a defender territorios reproductivos puede reforzar o
ser el principal mecanismo de competencia detrds de esta reduccion en densidad. Los tamafios del
territorio son proporcionales al tamafio corporal del organismo (Jetz et al, 2004), los organismos sin
capacidad de defender territorios reproductivos pueden ver limitado su acceso a recursos
determinando un aumento en mortalidad y un proceso de auto-raleo mediado por defensa de
territorios. En este sentido, la defensa de area de accion seria el paralelismo mas estrecho entre
auto-raleo en animales de vida libre y plantas (u organismos sésiles).

El enfoque desarrollado con modelos mixtos, pretendid dar cuenta de la variabilidad entre
muestreos como efectos aleatorios. La ventaja de esta aproximacion es tener buen poder estadistico
para detectar la tendencia promedio de la relacion dando cuenta de la variabilidad entre
comunidades y muestreos, pero sin costos estadisticos asociados (ver Zurr et al, 2010). El modelo
mixto que consideré dos regimenes, por encima y debajo del quiebre, sugiere la ausencia de
asociacion de efectos del tamafio corporal en la densidad para organismos chicos a medianos y una
caida en densidad para los organismos de mayor tamafio corporal (ver Fig. 6.c). Estos cambios con
pendientes positivas o neutras a menor tamafio y negativas a tamafios mayores reflejarian cambios
abruptos en los procesos dominantes (Fig. 2.a 6C). En los menores tamafios predominaria las
ventajas de aumentar el tamafio como el acceso a mas recursos y reduccion de la depredacion (Arim
et al. 2010; Jennings & Mackinson, 2003), lo cual quedaria opacado de forma relativamente abrupta
por la accion de la competencia entre organismos de mayor tamafno (Carbone et al, 2007; Arim et
al, 2011). Los resultados obtenidos refuerzan los mensajes de los otros analisis tanto en la tendencia

general como en la existencia de un quiebre en la relacion densidad-tamafo corporal. No obstante,
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el modelo mixto sugiere la ausencia de asociacion entre la densidad y el tamafio corporal en los
rangos menores. Hasta este punto, el mensaje obtenido es de una ausencia de costos o beneficios
sistematicos con el tamafio corporal para organismos pequefios a intermedios y un abrupto pasaje a
la dominancia de mecanismos de auto-raleo con competencia tamafio dependiente para organismos
mas grandes. No obstante, persiste una importante variabilidad en las pendientes reportadas ha ser
considerada.

Las pendientes obtenidas para las comunidades por evento de muestreo presentaron una gran
variabilidad, tanto a nivel de gremio (ver Tabla 2) como a nivel especifico (ver Tabla 3 a 7). Los
charcos temporales se caracterizan por el reinicio de los sistemas anualmente, en donde la pendiente
puede cambiar en reflejo de los cambios inter-anuales en la cantidad de energia del sistema, numero
inicial de eclosiones, rango de tamafios corporales observados, incidencia de depredadores externos,
entre otros factores. Esta variabilidad en el patron observado entre los eventos de muestreo es un
resultado a destacar. En general las pendientes obtenidas fueron negativas, apoyando la tendencia
esperada de disminucion de la densidad con el tamafio corporal promedio (Yoda et al., 1963;
Damuth 1981; Westoby, 1984; Brown, 1995), aunque solo dos de ellas fueron significativas (ver
Tabla 2). Esto indica la existencia de una importante variabilidad en la relacion densidad-tamafio
corporal dentro de un mismo sistema de estudio, nivel de organizacion y escala de analisis. Un nivel
de variabilidad que no ha sido ampliamente reconocido en trabajos previos (Cyr et al, 1997a, b;
Blackburn & Gaston, 1997; Gaston & Blackburn, 2000; White et a/, 2007a). A continuacion se

avanza en los potenciales determinantes locales de las pendientes observadas.

Determinantes del escalamiento densidad-masa

Se detectd una importante variabilidad en la intensidad (pendiente) del auto-raleo entre
muestreos. Esta variabilidad se asoci6 fuertemente con el numero total de individuos por muestreo,
aumentando la pendiente y la varianza explicada a mayores densidades de la metacomunidad (Fig.
3.a). La asociacion fue significativa a pesar del pobre poder estadistico determinado por el bajo
numero de observaciones disponible. Esto implicaria que la fuerza del auto-raleo aumenta con el
numero total de individuos en el sistema, algo esperado para este marco tedrico (Arim et al, 2011;
White et al, 2007a). En donde, para un mismo tamafio corporal la competencia seria mayor a
mayores densidades, determinando pendientes més pronunciadas. Este escenario de mayor
importancia de los procesos de competencia tamano dependientes a mayores densidades es también
sustentado por la asociacion entre la varianza explicada y el valor absoluto de la pendiente (Fig 5.a).

Al aumentar la pendiente también aumenta la varianza explicada, indicando que la variabilidad en
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densidad pasa a estar significativamente mas asociada al tamafio corporal de los organismos. La
ausencia de asociaciones significativas entre la pendiente y la biomasa vegetal o el tamafio corporal
promedio no indicarian la accion de mecanismos adicionales. En este sentido, los tamafios
promedios ya estarian asociados a menores densidades, no incrementando la fuerza de los procesos
de auto-raleo. Debe notarse que no solo la intensidad de la asociacion densidad-tamafio corporal es
explicada por el nimero total de individuos en el sistema sino su misma existencia estadistica
(relaciones significativas).

Al detectarse un efecto claro del numero de individuos en el patron de auto-raleo deben
considerarse los factores que potencialmente estarian determinando la densidad de individuos en la
metacomundiad. Dadas las caracteristicas del sistema de estudio donde el re-ensamblaje anual de
las comunidades probablemente este afectando la densidad de organismos que reclutan cada afio. El
nivel de llenado de los charcos depende del régimen de pluvial (Laufer et al/, 2009; Vidal, 2013;
Hernandez, 2014), el numero los organismos a ser reclutados estd asociado a las densidades y éxito
reproductivo en el o los afios anteriores y ambos aspectos dependen también de la historia climatica
reciente (Errea & Danulat, 2001). Esto determina una gran variabilidad en el nimero de individuos
presentes al comienzo de la temporada y el volumen del sistema en donde se encuentran;
determinando asi una gran variabilidad en la densidad de individuos. Por otro lado, la densidad
también se ve afectada por la depredacion de alevines (importante a nivel intra-gremio en anuales) o
incluso de adultos. Los anuales de mayor tamano (e.g. A. cheradophilus), peces no anuales e
invertebrados (odonatos, belostomatidos, crustaceos, etc) han sido identificados como depredadores
en los charcos (Laufer et al, 2009). En este sentido, una alta conectividad entre charcos podria
impactar negativamente en las comunidades locales al favorecer el movimiento de los principales
depredadores (Borthagaray et al, 2012, 2014). En afios con altas lluvias y conectividad entre
charcos se han observado la presencia de peces de sistemas fluviales adyacentes, los cuales podrian
tener un importante efecto de depredacion y competencia. Ademas la relevancia de la depredacion
externa no debe ser descartada, ya que en el sistema se han registrado mas de 50 especies de aves
haciendo uso de los charcos (Liguori, 2011). Estos factores combinados afectarian el numero de
individuos del sistema y con esto la relacion densidad-tamafio corporal por muestreo, reflejandose

en el intercepto, la forma e intensidad de la relacion densidad-tamafio corporal (Arim et al, 2011).

Regla de Equivalencia Energética

El grueso del marco teodrico relativo a la relacion densidad-masa ha resaltado la relacion

entre el tamafio corporal y la tasa metabdlica. Donde al aumentar el metabolismo con una pendiente
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0,75 o % (West, Brown & Enquist, 1997, 1999; Brown et al, 2004), aumenta la demanda por
recursos a nivel individual y poblacional determinando una caida proporcional en la densidad de
individuos (Damuth 1981; Nee 1991). Habiendo considerado previamente los diferentes patrones
reportados para la relacion densidad-tamafio corporal, debe ser considerada la potencial variabilidad
en el escalamiento en metabolismo con el tamafio corporal; la cual no esta exenta de controversias
(Banavar et al, 2002; White et al, 2007b; Isaac & Carbone, 2010; Kolokotrones et al. 2010). Una
parte importante de la discusion ha estado basada en la variabilidad reportada para el exponente de
la relacion alométrica (Bokma, 2004; Farrell-Gray & Gotelli, 2005; Nagy, 2005; McNab, 2008;
Isaac & Carbone, 2010). Se han reportado variabilidad en los escalamientos para diferentes grupos
taxondémicos (Nagy, 2005; Reich et al, 2006; Clarke & Johnston, 1999; Clarke et al, 2010),
contextos ambientales (Nagy, 2005, Mc Kechnie et al, 2006; Wiersma et al, 2007), régimen de
demanda energética (Nagy, 2005; Jetz et al, 2008; Van Leeuwen et al, 2011) y niveles menores de
organizacion al cual las predicciones de la teoria tienen sustento (Maciak ef al, 2011). Ademas se ha
propuesto la existencia de diferentes escalamientos a niveles intraespecifico o interespecifico
(Ginzburg & Damuth, 2008). Se ha planteado incluso que la relacion alométrica considerada en casi
la totalidad de los trabajos podria ser una mala descripcion del patron general (Kolokotrones et al,
2010), incluso cuestionamientos del punto de vista de la pertinencia ecoldgica del patron (White &
Seymour, 2003; Koztowski & Konarzewski, 2004; Brown et al, 2005; Koztowski & Konarzewski,
2005; White et al, 2007b). A pesar de la variabilidad reportada para el escalamiento del
metabolismo con el tamafo corporal, y la discusion subyacente sobre los mecanismos involucrados,
notablemente, el contraste empirico de la REE se ha enfocado en la relacion densidad-tamaio
corporal, asumiendo un escalamiento fijo del metabolismo. De hecho, la demanda metabodlica es un
atributo plastico el cual responde a la aclimatacion, disponibilidad de recursos y densidad de con-
especificos (Nespolo et al, 2003; Pough et al, 1999). Estas respuestas plasticas pueden cambiar
sistematicamente con el tamafio corporal siendo asi determinantes potenciales de la relacion
densidad-tamafio corporal (McKechine et al, 2006). A pesar de haberse evidenciado mecanismos
que las conecten, la variabilidad en demanda metabdlica es un determinante de las relaciones

densidad-tamafo corporal observadas que no ha sido ampliamente explorada hasta el momento.

Conclusiones generales

En la presente tesis se ha buscado aportar a la comprension de los patrones que relacionan la

densidad y el tamafio corporal de los organismos. Enfocados en el auto-raleo por ser el patron
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densidad-tamafio corporal determinado por mecanismos mas claros, se detectaron contrastes entre
las escalas de analisis y tendencias sistematicas en la intensidad del fendmeno asociadas a la
densidad de individuos en el sistema. Esta variabilidad en el escalamiento densidad-tamafio
corporal dentro de un gremio, en un mismo ecosistema y escala de andlisis ha sido
comparativamente poco considerada.

Para la metacomunidad el escalamiento reportado es cercano a lo esperado por la REE,
donde el patron estaria capturando la combinacion de grandes restricciones propuestas a nivel
macroecologico (Brown & Maurer, 1989) y las desviaciones estarian dadas por la variabilidad local
en torno al fendmeno dominante a esta escala (Maurer, 1999). El aumento en demanda energética
con tamafio corporal probablemente sea el principal mecanismos determinando la relacion
densidad-tamafio corporal (Brown, 1995; Allen ef a/, 2006). Debe ser remarcado, que este salto de
escala entre comunidades y escalas mayores ha sido sugerido al comparar niveles biogeograficos
con los patrones comunitarios (e.g. Allen et al, 2006). No obstante, ningin trabajo habia
contrastado los patrones a escalas mds proximas como la local-paisaje (comunitaria-
metaocmunitaria). El resultado de esta tesis sugiere que el cambio de mecanismo con la escala
podria estar ocurriendo mucho antes de lo considerado previamente.

Por otra parte la pendiente menor obtenida para el nivel local, estaria dada por la
variabilidad de escenarios locales. En la medida que las condiciones e historias locales alejen a la
comunidad de los niveles de restriccion energética, esta no opera atenuando el fendmeno de auto-
raleo. En este sentido es destacable la deteccion de relaciones segmentadas que sustentan la
existencia de cambios abruptos en la relacion densidad-tamafio corporal (e.g. Arim ef al, 2011;
Ziegler et al, 2014). Por otra parte, e incluso teniendo en cuenta la importante variabilidad de
pendientes obtenidas por muestreo, fue posible encontrar que la intensidad del auto-raleo esta
determinado por el numero total de peces en el sistema, por encima de otros factores ambientales.

El sistema de charcos ha permitido el desarrollo de este andlisis a multiples escalas
demostrado su importancia como modelo bioldgico; ya que presenté cualidades tUnicas para
comprender la predominancia de factores ecoldgicos determinando los patrones de escalamiento
tamafo corporal-densidad. Tanto los sistema de charcos temporales, como ambiente de pastizal
inundable, son muy vulnerables ante los cambios desarrollados por las actividades humanas. En el
contexto del cambio global, la ecologia esta frente al reto de dar respuestas sobre su comprension
de los sistemas naturales. Generar sintesis y coherencia en el marco teorico para diferentes escalas y

contextos ambientales es clave en este sentido y esta tesis tratd de ser un paso en este camino.
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