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Resumen del proyecto

La variacién latitudinal en diversidad es uno de los fendmenos mds atendidos en Ecologia y Biogeografia, pero con mads de 40 hipétesis
disponibles no existe consenso en los mecanismos involucrados. Segun su énfasis, estas hipétesis se agrupan en “factores ambientales”:
energia, drea, densidad, favorabilidad ambiental, disturbios (frecuentemente mediadas por densidad de individuos), “histéricas”:
conservacién de nicho y tiempo evolutivo, y “evolutivas”: diferencias en tasas de diversificacion. La evaluacion y ponderacidn de estos
mecanismos estd limitada por la falta de informacién a escala continental, la co-variacidn entre potenciales determinantes y la falta de
modelos mecanicistas que combinen diferentes mecanismos. La reciente “Teoria de la Biodiversidad Global” (TBG), unifica estos
mecanismos logrando asi explicar variaciones geogrdficas en diversidad en base a gradientes de productividad, drea y energia que
afectan el tamano de las comunidades, y gradientes térmicos que afectan la tasa de especiacidon y el tiempo generacional de las
comunidades. Los ecosistemas lénticos constituyen comunidades discretas con diversidades fuertemente afectadas por la dispersion de
organismos. Las hipétesis de disponibilidad ambiental y temperatura son consideradas claves en estos sistemas, con el potencial de
explicar sus gradientes latitudinales en biodiversidad. Esta propuesta evaluard explicitamente la importancia de los principales
mecanismos que afectan las variaciones geograficas en diversidad de cuerpos lénticos. Utilizando peces anuales de Sudamérica como
modelo, se evalué el potencial de la TBG, sus mecanismos subyacentes, y la estructura del paisaje como determinantes de las
variaciones geogrdficas en los patrones de diversidad.

Ciencias Naturales y Exactas / Ciencias Biolégicas / Ecologia / Biodiversidad

Palabras clave: patrones latitudinales de diversidad / metacomunidades / teoria metabélica /
Antecedentes, problema de investigacion, objetivos y justificacion.

Uno de los patrones biogeogradficos mds reportados y ampliamente aceptado en ecologia es el incremento de la biodiversidad hacia
menores latitudes (Cao et al. 2021; Gaston 2000; Gaston and Blackburn 2000; Herndez et al. 2021; Rohde 1992; Schumm et al. 2019;
Usinowicz et al. 2017; Worm and Tittensor 2018b). Mds discutible han sido los potenciales mecanismos asociados a dicho patrén
(Hillebrand 2004; Mittelbach et al. 2007; Tomasovych 2019). Con mds de 40 hipétesis disponibles, la formalizacién de mecanismos para
explicar este patrén ha crecido mds rapida que su evaluacion empirica (Kinlock et al. 2018; Pontarp et al. 2019; Rohde 1992; Willig et al.
2003; Willig and Presley 2018). La diversidad de hipétesis se ha relacionado con tres grandes grupos de mecanismos (Pontarp et al. 2019;
Storch 2012). Hipédtesis basadas en factores ambientales frecuentemente mediadas por la densidad de individuos (Currie et al. 2004;
Storch 2012; Storch et al. 2018). Esto es, factores como drea, densidad, estabilidad ambiental y energia que ponen un limite mdximo al
nimero de individuos y de especies que una comunidad local puede soportar—i.e. capacidad de carga en diversidad (Brown 2014;
Storch et al. 2018). Otro grupo corresponde a mecanismos asociados a factores histéricos como conservacion de nicho y tiempo evolutivo
que favorecen la acumulacidn de especies en los trépicos (Wiens et al. 2010; Wiens and Donoghue 2004; Wiens and Graham 2005). EL
tercer grupo corresponde a hipétesis evolutivas asociadas a diferencias en tasas de diversificacidon por temperatura (Mittelbach et al.
2007; Rabosky et al. 2018), drea (Kisel et al. 2011; Mittelbach et al. 2007) y/o restricciones en la dispersidn (Pellissier 2015). En general,
se trata de mecanismos no excluyentes y probablemente complementarios, lo que dificulta la evaluacion de sus predicciones (Pontarp et
al. 2019; Storch 2012).

La Teoria de Metacomunidades se ha posicionado como marco central en ecologia, siendo calve para comprender los patrones de
diversidad desde escalas locales a geogrdficas (Chase et al. 2020; Leibold and Chase 2018; Thompson et al. 2019; Vellend 2016). Esta
teoria combina el efecto de los procesos de especiacion, dispersion, selecciéon y deriva en el ensamblaje de las comunidades (Vellend
2010, 2016). La especiacidn es la fuente regional de las especies disponibles para los ensambles locales. El flujo de individuos desde el
pool y entre las comunidades interactua con los filtros locales determinando los patrones de diversidad (Brown et al. 2017; Jabot et al.
2020; Leibold and Chase 2018). La naturaleza estocdstica de estos procesos implica un papel importante de la deriva ecolégica, la cual
es contrarrestada por los procesos de seleccion (Vellend 2010, 2016). Conceptualmente esto implica un cambio notable en la teoria
ecolégica (Altermatt 2013; Brown et al. 2011; Leibold and Chase 2018; Tonkin et al. 2018; Vellend 2016), en donde prdcticamente todos los
mecanismos analizados han mostrado ser sensibles al contexto metacomunitario en que operen (Hubbell 2001; Loreau and Mouquet 1999;
Mougi and Kondoh 2016; Mouquet and Loreau 2002, 2003; Pillai et al. 2012). Esto también es particularmente relevante con relacion al
andlisis de los patrones latitudinales de diversidad (Pontarp et al. 2019). Muchas hipétesis en este marco suelen limitarse a mecanismos
de ensamblaje basados en nicho operando en comunidades locales (MacArthur 1964; MacArthur and Levins 1967; Rohde 1992). La teoria
de metacomunidades es asi un marco légico para avanzar en el andlisis de los mecanismos que determinan los patrones geogrdficos de
biodiversidad y su evaluacién empirica.

La recientemente propuesta Teoria de Biodiversidad Global, (sensu Worm and Tittensor 2018b) ha implicado un avance concreto en este
contexto. Esta teoria unifica las teorias de Metacomunidades, Metabélica y de Nicho permitiendo con esto una explicaciéon mecanicista a
las variaciones en riqueza de bivalvos, peces, anfibios, reptiles y mamiferos en sistemas terrestres, dulceacuicolas, costeros y marinos
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a nivel planetario. Los modelos de coalescente y de loteria (Chesson 2000; Hubbell 2001; Munoz and Couteron 2011; Munoz et al. 2018;
Sokol et al. 2017) basados en individuos son utilizados en la Teoria de Biodiversidad Global a escala global, representando el sistema de
estudio como una grilla en donde el tamafo de la comunidad depende de la productividad y disponibilidad de habitat, y la frecuencia de
reemplazo y especiacion de organismos depende de la temperatura en cada celda de 880 x 880 kildémetros. Incorporando asi
explicitamente los procesos de dispersion y estructuracion espacial de la teoria de metacomunidades (ver Tittensor and Worm 2016). La
Teoria Metabdlica da cuenta aqui del efecto de la temperatura en la velocidad de especiacién y reemplazo generacional. Las tasas de
actividad bioldgica y reacciones bioquimicas aumentan exponencialmente con la temperatura interna de los organismos (Brown 2014;
Gillooly et al. 2001). La temperatura aumenta las tasas de mutacién, crecimiento poblacional, consumo de recursos y metabolismo,
determinando menores tiempos generacionales y mayores tasas de divergencia, lo cual se ha conectado con los patrones geogrdficos de
biodiversidad en ectotermos (Allen et al. 2002; Brown 2014; Canavero et al. 2018; Humphries and McCann 2014; Rohde 1992; Segura et al.
2015; Sibly et al. 2012; Storch 2012). La teoria de nicho, incorporada como gradientes en la similitud de especies que afecta la
coexistencia, tuvo un desempeno comparativamente menor en la explicacion de los patrones de biodiversidad a la escala explorada por
Worm and Tittensor (2018b) Reconociendo el importante avance que ha significado esta teoria, una importante limitante es la escala a la
cual los modelos y los datos ambientales son utilizados. Los modelos explorados consideran entre 8 y 256 individuos (o poblaciones) en
celdas de miles de kildmetros cuadrados y la heterogeneidad interna de las celdas es resumida en valores promedios o agregados. Esto
limita el rango de mecanismos considerados, excluyendo en particular el efecto de las dindmicas metacomunitarias en los paisajes
locales.

Los cuerpos lénticos de agua dulce constituyen comunidades relativamente discretas, con patrones de diversidad fuertemente afectados
por la dispersidn de organismos en el paisaje—i.e. metacomunidad (Cunillera-Montcusi et al. 2021; Heino et al. 2017). Tempranamente, se
reconoci6 que los tamanos y densidades de cuerpos de agua, asi como su persistencia temporal, varia significativamente entre regiones
y que esto explicaria diferencias en las diversidades que albergan (Batzer et al. 2015; Dantas et al. 2019; Keitt et al. 2001; Tonkin et al.
2017). Consecuentemente, las hipétesis relativas a la disponibilidad de hdabitat serian particularmente importantes para explicar los
gradientes geogrdficos en diversidad en estos sistemas (Firmiano et al. 2021; Stendera et al. 2012; Stenert et al. 2020; Wellborn et al.
1996). Por otro lado, la energia disponible, la productividad y la temperatura son reconocidos determinantes de los patrones de
biodiversidad en sistemas limnicos (Carpenter et al. 1992; Scheffer et al. 2006; Takimoto et al. 2012) asi como de su variacion a nivel
continental (Bailly et al. 2014; Kruk et al. 2016; Miller and Romdn-Palacios 2020). Sudamérica presenta una amplia cobertura de
humedales con cuerpos de agua temporales y permanentes presentes en casi todas las regiones y albergando una alta diversidad (ver
Dantas et al. 2019; Reis et al. 2016).

En el presente proyecto se avanzard en el desarrollo de la Teoria de Biodiversidad Global enfocado en cuerpos de agua dulce
temporales y permanentes de Sudamérica, y la diversidad de peces anuales como modelos. De este modo, se trabajard a una escala de
alta resolucidn espacial combinando la informacidn satelital disponibles con modelos metacomunitarios que incorporardn de forma
explicita el efecto de la temperatura y precipitaciones, asi como la disponibilidad y distribucién espacial de los cuerpos de agua dulce.
Un logro destacable ha sido la generacién de modelos corridos sobre sistemas espacialmente explicitos de hasta aprox. 5000
comunidades locales y 1000 individuos, en tiempos computacionales razonables (ver Cunillera-Montcusi et al. 2021). Esta escala espacial
de andlisis permitird contar con informacion sobre sistemas con diferentes condiciones donde serd posible el desacople de las variables
ambientales. Por Gltimo, se realizard un ajuste por métodos de maxima verosimilitud de modelos con diferentes combinaciones de los
mecanismos propuestos para explicar los gradientes latitudinales de biodiversidad y la diversidad efectivamente observada. Este
enfoque proveerd una estimacién general del efecto del paisaje de cuerpos lénticos a lo largo de Sudamérica en los patrones de
diversidad.

Objetivos

Objetivo general. Esta propuesta buscé avanzar en los mecanismos potenciales para explicar los gradientes latitudinales de
biodiversidad en sistemas lénticos, y de este modo contribuir al desarrollo de la Teoria de Biodiversidad Global.

Objetivos especificos.

1) Generar una mapa-grilla para Sudamérica con celdas de 10x10Kms donde en cada celda, a resolucién de 30 metros, se determinard: i)
la disponibilidad y distribucion espacial de cuerpos de agua dulce—i.e. drea total, persistencia temporal—y ii) variables ambientales—
i.e. temperatura, precipitacion y evapotranspiracion potencial.

2) Generar un modelo basado en individuos que incorpore el efecto de la productividad y disponibilidad de hdbitats en el tamaro de la
comunidad, y el efecto de la temperatura en la frecuencia de reemplazo y especiacién de organismos. Asimismo, el modelo incorporard
explicitamente los procesos de dispersidn y la estructura espacial de la metacomunidad de charcos.

3) Determinar la variacién geografica de la diversidad alfa, beta y gama esperada por el modelo tedrico en gradientes de capacidad de
dispersion y bajo la accién independiente y conjunta de los diferentes mecanismos propuestos (energia, disponibilidad de hdbitat,
temperatura, drea, disturbio).

4) Determinar la variacién geogrdfica de la diversidad alfa, beta y gama observada para peces anuales en Sudamérica. Evaluar
mecanismos potenciales sobre la diversidad en base a los modelos basados en individuos ajustados a los patrones observados de
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diversidad.

Metodologia/Disefo del estudio

Se realizaron simulaciones basadas en modelos de loteria corridos sobre sistemas espacialmente explicitos definidos por imdgenes
satelitales de alta resolucién (30 metros) y que incorporan variables ambientales claves—ejemplo temperatura, precipitaciones—para
comprender patrones de diversidad a escala continental. Para todos los andlisis planteados se utilizé el programa libre R (R
Development Core Team 2016) y QGIS (QGIS.org 2018). A continuacidn, se presenta la metodologia acorde para cada uno de los objetivos
especificos.

1- Ambiente y variables climdticas. Se generd un mapa-grilla de los cuerpos de agua lénticos de América del Sur a partir de la base de
datos generada por Pekel et al. (2016), de libre acceso https://global-surface-water.appspot.com. A partir de imdgenes satelitales de
alta resolucién (Landsat) se generd una base de datos donde se registra cambios globales en agua dulce superficial para Sudamérica.
Esto es, en una grilla que cubre Sudamérica con celdas de 10 x 10 kildmetros y a una resolucion de pixel de 30 x 30 metros (dentro de la
celda) se registro la ubicacién (coordenadas Latitud-Longitud), drea (porcentaje del pixel ocupado por agua) y persistencia temporal
(cantidad de veces que el pixel estd ocupado con agua en un afio) de los cuerpos de agua dulce desde 1984 a 2015. Cada cuerpo de agua
segun la persistencia temporal se clasificé como efimero si presenta agua menos del 10% del tiempo, como temporal si presenta agua
mads de un 10% y menos de un 90% de veces, y como permanentes si presenta agua mds de un 90% de veces. Para cada celda de la grilla
se tomaron datos climdticos a partir de la base de datos de acceso libre WorldClim 2 (Fick and Hijmans 2017).

2- Modelo metacomunitario basado en individuos. Siguiendo la metodologia presentada en Borthagaray et al. (2014) y Cunillera-Montcusi
et al. (2021) se utilizé un modelo basado en individuos que incorpora el flujo de individuos (m) entre comunidades a través de la grilla
para Sudamérica. Para ello, cada celda representa una comunidad, inicialmente compuesta por 100 especies con 20 individuos cada una.
En cada iteracion, un individuo es removido al azar de la comunidad local y es reemplazado por un individuo de una especie tomada al
azar proporcionalmente a sus abundancias. Con probabilidad m el individuo reemplazado provendrd de las comunidades conectadas a la
comunidad local y con probabilidad 1-m provendrd de la misma comunidad (Economo and Keitt 2008; Hubbell 2001). Asimismo, con
probabilidad v el individuo inmigrante serd de una nueva especie (Worm and Tittensor 2018a). La cantidad de individuos Ji en las
comunidades locales es una funcién del drea del cuerpo de agua Ai. El flujo de individuos entre comunidades es determinado por un
kernel de dispersion, segun el grupo bioldgico y tipo de cuerpo de agua (temporal o permanente). La migracion entre comunidades se
estimé como el flujo de individuos Ji multiplicado por el drea Ai. También se considerd una inmigracion de individuos desde un pool
regional adicionalmente al flujo entre comunidades vecinas. Esto refleja los eventos de colonizacién a mayor distancia e independientes
de la estructura espacial del paisaje. Siguiendo Tittensor and Worm (2016), el efecto de la temperatura se incluyd en las tasas de
recambio de especies. Con este modelo se evaluo el desempeno cuantitativo de cada uno de los mecanismos y su efecto combinado, para
explicar los patrones geogrdficos en diversidad local (alfa), la diferenciacién entre comunidades (beta) y la diversidad a nivel de todo el
paisaje (gama).

3- Importancia de los mecanismos en la variacién geogrdfica de la diversidad. Para evaluar la importancia bajo la accién independiente
y conjunta de los diferentes mecanismos propuestos (energia, disponibilidad de hdbitat, temperatura, drea, disturbio) se utilizé una
aproximacion basada en modelos nulos. Para cada caso o combinacion, se genera una distribucidn aleatoria de la variable implicada, se
corre el modelo basado en individuos y se hace una nueva estimacion de la diversidad. Por ejemplo, para la variable drea se aleatoriza
el drea del cuerpo de agua asignada, se corre modelo metacomunitario y se determina los patrones de diversidad. Esto permite evaluar
el potencial relativo de cada uno de los mecanismos propuestos, asi como su interaccién en la generacion de los patrones de diversidad
alfa, beta y gama.

4- Contraste diversidad esperada y observada. Las riquezas esperadas por las simulaciones en los diferentes escenarios de
mecanismos serdn contrastadas con los datos de diversidad observados para anfibios y peces anuales. Para esto se construird una
funcidn de verosimilitud. Se estimard la multiplicatoria de las probabilidades de obtener la riqueza observada en cada comunidad si la
riqueza real fuera la predicha por el modelo. Para esto se considerard una distribucién Poisson. La sumatoria del logaritmo de esta
multiplicatoria serd la funcion de log verosimilitud. En base al nimero de pardmetros utilizados en cada escenario (migracidn, efecto
temperatura, efecto productividad, etc.) se estimard un valor de AIC y un peso de evidencia (siguiendo a Burnham and Anderson 2002).
Esto permitird asignar un nivel de sustento empirico a los mecanismos propuestos para dar cuenta de la diversidad de anfibios y peces
anuales en el sistema: efecto del paisaje, efecto del clima. Posteriormente, en base a las predicciones de riqueza del mejor modelo de
loteria se utilizardn ecuaciones estructurales (SEM) para describir la conexidn teérica entre variables ambientales, la estructura
espacial y los patrones de diversidad. Por detalles de la aproximacidn ver Borthagaray et al. (2020).

Resultados, andlisis y discusién
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A continuacion, se presentan los principales resultados y andlisis asociados a cada objetivo especifico propuesto.

OE-1) Se estimaron los mapas de conectividad para cuerpos de agua efimeros, temporales y permanentes para toda Sudamérica, en los
que se identifican zonas claves de flujo. Para ello, primero se cuantificéd la frecuencia de ocurrencia en el tiempo de los cuerpos de agua
dulce, para luego clasificarlos segun su persistencia temporal, y luego se estimé el drea total ocupada en la celda por cada tipo de
cuerpo de agua. Sobre estos mapas, se identificoé dreas claves para la conectividad en base a tres métricas de centralidad: grado de
llegada (in-degree), grado de salida (out-degree) e intermediacion (betweenness). Estas métricas son asociadas con roles funcionales y
mecanismos ecoldgicos que juega cada drea (ver Figura 1). El grado de salida representa dreas fuente que producen gran cantidad de
propdgulos que potencialmente pueden re-colonizar otras dreas, generando efectos de masa. El grado de llegada representa dreas
sumidero, es decir zonas que no pueden mantener poblaciones viables por si solas, que reciben individuo desde las zonas fuente. Las
dreas identificadas como de intermediacién representan dreas que conectan regiones distantes de Sudamérica, generando puentes
(stepping-stones).

Figura 1. Se presentan dos ejemplos de mapa de distribucién espacial de la conectividad para toda Sudamérica. a) Distribucién espacial
de las dreas potencialmente puentes que conectan dreas mds distantes para cuerpos de agua efimeros. b) Distribucidn espacial de las
dreas potencialmente fuentes para cuerpos de agua efimeros. El color rojo indica mayores valores de centralidad, mientras que colores
mds amarillos representan valores bajos de centralidad.

Estos resultados se presentan en un articulo denominado “Hotspot areas of mass effect and regional connectivity throughout the
freshwater landscapes of South America” el cual sera sometido a una revista del drea en los proximos meses. Asimismo el abordaje
tambien fue publicado en el articulo The European freshwater landscape and hotspot areas of mass effects and regional connectivity,
publicado junto con otros investiogaores en la revista Diversity and Distributions.

OE-2) Se generd un modelo basado en individuos que incorpora la disponibilidad de hdbitats en el tamafio de la comunidad, y el efecto de
la temperatura en la frecuencia de reemplazo. Asimismo, el modelo incorpora explicitamente los procesos de dispersion y la estructura
espacial de las subcuencas. Estos modelos se corrieron para cada subcuenca. Estos abordajes de modelos de colaescente y loteria para
estimacion de diversidad en paisajes espacialmente explicitos se presnetan en los siguientes articulos: i) Pondscape or waterscape?
The effect on the diversity of dispersal along different freshwater ecosystems, publicado en la revista Hydrobiologia, ii) Heterogeneity in
the isolation of patches may be essential for the action of metacommunity mechanisms publicado en la revista Frontiers in Ecology and
Evolution.

Figura 2. Resultados del modelo de coalescente. Se presenta la distribucién espacial de la riqueza en cada subcuenca a través de
Sudameérica. El color rojo indica mayores valores de riqueza, mientras que colores mds amarillos representan valores bajos de riqueza.

OE-3) Se desarrollé una aproximacién basada en modelos nulos, que contempla los mecanismos propuestos como disponibilidad de
hdbitat o drea. No obstante, por tiempos computacionales, ain estamos con estos andlisis.

OE-4) Se estimé la variacion geogrdfica de los patrones de diversidad de peces anuales en Sudamérica. Para ello, las bases de datos
utilizadas fueron las siguientes: Amazonas: Jézéquel C, Tedesco PA et al. 2020. A database of freshwater fish species of the Amazon
Basin. Scientific Data, 7, 96. La Plata: Jézéquel C, Bigorne R, Liotta J, Oberdorff T & Tedesco PA. 2020. Metadata description of the
Ictioplata database: a fish distribution database for the La Plata drainage basin. Freshwater Metadata Journal, 46: 1-6. A partir de estas
bases se estimo la diversidad de peces para cada subcuenca, y se contrasto con las riquezas esperadas por las simulaciones en los
diferentes escenarios de mecanismos. Para esto se construyé un abordaje basado en una funcién de verosimilitud. Dicho abordaje estd
siendo validado para una subcuenca en particular (Rio Negro-Uruguay), y se presenta en el articulo Inferring riverscape dispersal
processes from fish biodiversity patterns enviado a segunda revision al Journal of Animal Ecology.

Conclusiones y recomendaciones

Los patrones biogeograficos de diversidad han sido extensamente estudiados. La estructura del paisaje es un determinante central de
la diversidad, y muy pocas veces considerado a escala continental. En este proyecto demostramos a gran escala, que la estructura
espacial del paisaje de los cuerpos de agua dulce a través de Sudamérica es un importante determinante de la diversidad de peces.
Ademds del aporte al marco tedrico, los mapas de conectividad generados para todo el continente son de gran relevancia para generar
herramientas de manejo y restauracién de la biodiversidad.
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