Introduccion

Un tema recurrente en ecologia en las ultimas décadas es llegar a comprender y explicar
la importancia relativa de los procesos que tienen lugar a diferentes escalas (nivel local o
regional) para determinar la estructura de una comunidad a escala local (Ricklefs 1987;
Ricklefs & Schluter 1993). A escala local se han descrito diversos factores que modifican la
estructura y la diversidad de la comunidad. Entre estos factores se encuentran por una parte
los que intervienen en las interacciones entre especies (entiéndase competencia,
depredacion, parasitismo, etc.). Por otra parte los factores abioticos a pequefia escala,
que excluyen o limitan la presencia o abundancia de ciertas especies favoreciendo la
segregacion espacial. Un tercer factor puede ser, la segregacion temporal que minimiza los
efectos de las interacciones entre los organismos y, por ultimo, pueden influir todas aquellas
perturbaciones del ambiente que alteren las condiciones existentes favoreciendo
momentaneamente a unas especies frente a otras que, en situaciones diferentes, pueden,
a su vez, verse desfavorecidas.

A escala regional son otros los factores que intervienen. Asi, los factores historicos de
cada localidad pueden afectar la riqueza de especies,. Por otra parte, la capacidad de
dispersion de los organismos puede modificar la relacion existente entre episodios de
extincion y de colonizacién (Holt 1991; Ricklefs & Schluter 1993). Estos Gltimos factores
presentan una gran dificultad en el momento de incorporarse a los estudios ecologicos,
pues tienen lugar a una gran escala, tanto espacial como temporal (Cottenie & de Meester
2004). Aunque actualmente existe un reconocimiento generalizado sobre la importancia de
los mecanismos que interaccionan en ambos niveles sobre las comunidades, la mayoria de
modelos siguen haciendo énfasis o bien en los fendmenos locales (p.e. interacciones
interespecificas) o en los regionales (p.e. equilibrio entre tasas de extincién-colonizacion)

(Mouquet & Loreau 2002).
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El concepto de “metacomunidad” ha reconciliado en cierta manera estos dos puntos de
vista (Wilson 1992), desarrollando un marco conceptual en cual la dinamica local de las
comunidades se ve en parte influida por todos aquellos fendbmenos que puedan actuar a
escala regional (Leibold et al. 2004).

Los distintos modelos de metacomunidad difieren en aspectos importantes en la
valoracion del papel que desempefian los factores bidticos, abidticos, la heterogeneidad
espacial y la capacidad de dispersion. De este modo, la variacion de éstos parametros
origina estructuras y dinamicas metapoblacionales diferentes (Leibold et a. 2004).

La variedad de los modelos puede reducirse a cuatro clases principales, incluidas en
dos grupos de modelos: (1) los modelos neutros que consideran a todas las especies “neutras”
sin diferencias ecoldgicas o biolégicas y que por tanto éstos parametros no determinan la
estructura y dindmica de las comunidades (Hubbell 2001), y (2) los modelos de nicho
ecologico que asumen que las especies difieren en sus cualidades, lo cual afecta a la
composicién de las comunidades.

Dentro del segundo conjunto de modelos (aquellos que reconocen las cualidades y
diferencias de las especies), existen, a su vez, tres clases de modelos: (1) aquellos que
consideran todas las localidades homogéneas, ignorando la variabilidad ambiental.y que
consideran que la dinamica de las comunidades viene determinada principalmente por las
tasas de colonizacién y de extincién (Wilson 1992). Y (2) aquellos modelos que reconocen
que existe una heterogeneidad ambiental entre localidades, y que preconizan que la estructura
y dinamica de las comunidades viene determinada principalmente por la tasa de dispersion
de las especies entre localidades. Uno de dichos modelos considera que los procesos que
actuan a escala local son suficientemente efectivos como para excluir las especies localmente
en funcién de sus cualidades especificas, a mayor velocidad que los fendmenos de dispersion
(“species-sorting models”). De ésta manera las especies quedan mas o menos segregadas
en sus respectivos nichos ecoldgicos con recurrentes episodios de dispersion hacia habitats
menos propicios de los cuales son “rapidamente” excluidas (Leibold 1998). Los otros
modelos, por el contrario, asumen que los episodios de dispersién tienen lugar a un ritmo
superior al de los mecanismos locales y que por tanto la exclusion de especies es

continuamente suplida con nuevos individuos (“mass-effect models”). Bajo éste concepto la
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dinamica de los inmigrantes es la que determina la comunidad y su dinamica a nivel local,
no apreciandose a escala regional una segregacion tan clara de las especies puesto que a
nivel local las subpoblaciones son rescatadas continuamente (“rescue-effects”) por nuevos
colonizadores, apreciandose una coexistencia continua de las especies a dicha escala

(Mouquet & Loreau 2002).

La evaluacion de los diferentes modelos tedéricos, se ha mirado de estimar tanto a partir
de experimentos de laboratorio controlados, como mediante el analisis de la importancia
relativa de los mecanismos locales y regionales observados en comunidades naturales
(Forbes & Chase 2002; Cottenie & de Meester 2004; Urban 2004). Uno de los sistemas
naturales ideales para testar los modelos son los ambientes de aguas continentales, debido
especialmente a que las masas de agua continentales se suelen encontrar relativamente
aisladas por el habitat terrestre (Urban 2004). Estos ecosistemas representan una naturaleza
discreta para las especies que habitan en ellos, de manera que cada uno de ellos puede ser
considerado como una localidad bien diferenciada de las otras (“pond as a patch”). Al mismo
tiempo existe una gran variedad en las propiedades de cada localidad, determinadas
principalmente por su ubicacion, el habitat terrestre que la rodea, y la permanencia mas o
menos prolongada de sus aguas. Todos estos factores pueden determinar la composiciéon
de las especies que se encuentran en un determinado punto de agua (Wiggins et al. 1980;
Wilbur 1997; Wellborn et al. 1996; Urban 2004).

La estructura de la comunidad de organismos que habitan estos ambientes a escala
regional es explicada por diferentes modelos mecanicistas. Las ideas mas extendidas en
la actualidad son las de aquellos modelos que consideran que las variaciones locales (dentro
de una charca) vienen determinadas principalmente por la temporalidad de la misma, y que
las especies se distribuyen en las diferentes masas de agua en funcion de los conflictos
ecoldgicos (“trade-off”) que se generan en los extremos de dicho gradiente de temporalidad.
Este gradiente de temporalidad o permanencia va desde las charcas efimeras que se
originan tras las lluvias, con una duracion de pocas semanas, hasta lagos permanentes que
no se llegan a secar en muchos afios. Dicho gradiente implica, por una parte, que existan

unas especies adaptadas a ambientes inestables e impredecibles con ciclos de vida o
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estadios de resistencia adaptados, a su vez, a la destruccion del habitat en charcas
temporales, y por otra la existencia de organismos con un desarrollo y crecimiento mas
lento adaptado a las condiciones de los ambientes permanentes y estables. Los modelos
elaborados difieren a la hora de determinar qué mecanismos son los que generan los
conflictos ecoldgicos a las especies que no les permiten expandirse a lo largo de todo el
gradiente de permanencia. El mas aceptado de todos ellos es el propuesto por Wellborn 'y
colaboradores (1996), en el cual hacen referencia a que el numero y abundancia de
depredadores aumenta a medida que los ambientes son mas estables. Esto da pie a que
se originen dos gradientes que operan en sentido contrario. En un extremo se encuentran
unos ambientes muy inestables sin apenas depredadores, y en el otro unos ambientes muy
estables pero con un gran riesgo de depredacion. Para las especies, el conflicto entre ambos
extremos radica entre crecer y desarrollarse a gran velocidad en los ambientes temporales
que presentan riesgo de desecacién, o crecer y desarrollarse mas lentamente, como
subproducto de una menor actividad, para reducir el riesgo de ser depredado en los
ambientes mas estables (Batziger & Wissinger 1996; Wellborn et al. 1996).

Otro modelo otorga mayor importancia a la competencia interespecifica que, al igual
que el riesgo de depredacion, aumenta con la estabilidad del ambiente. Una vez mas se
genera un conflicto entre aquellas especies con unas tasas de desarrollo y crecimiento
elevado, y la mayor habilidad competitiva por parte de las especies de los ambientes mas
estables (Wiggins et al. 1980; Smith 1983).

Estudios llevados a cabo con anfibios anuros han detectado que las especies, si bien
poseen una gran capacidad de colonizar y ocupar diferentes ambientes acuaticos a lo largo
de todo el gradiente de permanencia, suelen presentar una distribucién restringida a una
porcion del gradiente (Morand & Joly 1995; Skelly 1996; Skelly et al. 1999; Snodgrass et al.
2000; Dayton & Fitzgerald 2001; Babbitt et al. 2003; Van Buskirk 2003). Trabajos llevados a
cabo con otros organismos han mostrado unos patrones de distribucion semejantes (e.g.
McPeek 1996; Johansson & Suhling 2004). Unas restricciones en el gradiente de este tipo
sugieren que cada especie posee una serie de caracteristicas que le permite explotar un
habitat concreto, pero que al contrario, los mismos caracteres son poco efectivos en otro

tipo de habitat (McPeek 1990, 1996; Richardson 2001, 2002).
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La mayoria de los organismos en los cuales se ha constatado dicho patron de distribucion
poseen ciclos de vida complejos, con una fase de vida que tiene lugar en la charca, y una
fase no acuatica capaz de desplazarse a través del ambiente terrestre, permitiendo la
dispersion de los individuos entre las diferentes masas de agua. Esta caracteristica ha dado
pie a que trabajos llevados a cabo con insectos acuaticos o anfibios hayan adoptado un
modo de pensamiento metapoblacional para explicar la dinamica de sus poblaciones (Sinsch
1992; Marsh & Trenham 2001; Caudill 2003, 2005; Smith & Green 2005). Por otra parte, el
concepto de metacomunidad en parte, no es mas que una extension légica derivada de los
modelos metapoblacionales, si bien los enfoques de ambas disciplinas son diferentes
(Leibold et al. 2004). Mientras una se pregunta por aquellos factores que afectan la dinamica
de una poblacion, la segunda se cuestiona qué mecanismos son los que permiten mantener

a nivel local y regional una riqueza de especies.

El objetivo principal de la presente memoria es comprobar si una comunidad de seis
especies de anuros puede ser descrita, tanto en su estructura como en su dinamica, a partir
de alguno de los modelos actuales de metacomunidades. Para ello primero se debera evaluar
si en la region de estudio existe una variabilidad de habitats (ello permitira discriminar el
modelo que asume que no hay variacién ambiental). En segundo lugar se debera evaluar si
las especies difieren en caracteres fenotipicos que estén vinculados al tipo de habitat que
ocupan (rechazando asi el modelo neutro), y finalmente se debera analizar la distribucion de
las especies y el nivel de segregacion que presentan (para mirar de discernir si la exclusion
local es superior a la tasa de recolonizacion).

Con éste fin se ha disefiado un trabajo con dos partes bien diferenciadas: (1) por un
lado un extenso trabajo de campo en dos regiones muy distintas, en las que se ha descrito
alo largo de cuatro afos los tipos de ambientes acuaticos existentes (con sus respectivos
gradientes) y el uso temporal y espacial que hacen de los mismos las especies, en que
abundancia se encuentran, y sus dinamicas locales (tasas de extincion y colonizacion entre
anos). Este primer punto nos permitira ver si en un ambiente mediterraneo, donde predominan
los ambientes temporales, también se aprecia la segregacion en el gradiente observado en

los estudios previos, principalmente llevados a cabo en ambientes templados. Por otra parte
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se podra comprobar si el patrén se mantiene en ambas regiones, las cuales estan constituidas
por ambientes terrestres muy diferentes, asi como el papel que puede representar el habitat
terrestre en dichas comunidades, (factor éste al que suele prestarse poca atencion). (2) El
segundo aspecto del trabajo, ha consistido en disefiar una serie de experimentos de
laboratorio con la intencion de aislar aquellos mecanismos que la bibliografia considera que
tienen mayor peso a escala local. Estos factores que se han tratado de aislar son: la
capacidad de respuesta de las especies al estrés hidrico causado por la desecacion de la
charca, la competencia interespecifica con el resto de especies de la comunidad, y la
respuesta de las especies ante el riesgo de depredacién. Finalmente, se espera que los
caracteres propios de cada especie descritos en el laboratorio nos ayuden a comprender
mejor los patrones de distribucion observados en la naturaleza, y poder asi identificar los
factores que actuan a nivel local y regional.

Aparte del propio interés cientifico-bioldgico del presente estudio, creemos que el
conocimiento adquirido puede contribuir en el momento de disefiar o desarrollar propuestas
de gestidn, no tan solo de los organismos propios del estudio, sino de muchos de aquellos
que habiten las masas de aguas continentales. No centrando las propuestas de gestién o
conservacion en una especie concreta, sino en la comunidad en las que se integra, y no
proponiendo solamente soluciones locales, sino integrando las propuestas en una mayor
escala espacial, que pueda mejorar en lo posible la persistencia de las comunidades tanto

en el tiempo como en el espacio.

ORGANIZACION DE LA TESIS

La tesis se ha escrito como un compendio de articulos, de manera que cada capitulo
incluye una introduccién con sus objetivos especificos, su seccion de material y métodos,
resultados y discusion. Previamente a los capitulos que conforman el grueso de la tesis, se
ha incluido un pequerio “prefacio” en el cual se describe ligeramente la zona de estudio y las
especies de anfibios que se encuentran en ella. Los capitulos se han ordenado de la siguiente
manera para intentar facilitar en lo posible la comprension del trabajo en su totalidad. El
primer capitulo describe la fenologia de las especies en la regidn para conocer mejor la

segregacion temporal de las mismas, y el tipo de interacciones que pueden tener lugar
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entre ellas. El segundo analiza la plasticidad fenotipica de las especies al estrés hidrico en
funcién del tipo de ambiente que ocupa en la naturaleza. El tercero hace una aproximacion
mecanicista para testar algunos de los problemas implicados en la plasticidad fenotipica al
estrés hidrico, centrandonos para ello en una sola especie. El cuarto aborda el problema de
la competencia intra- e interespecifica entre las especies de la comunidad estudiada, mientras
que el quinto una vez mas se centra en los aspectos mas mecanicistas que pueden estar
interviniendo en las interacciones entre dos especies concretas. El sexto hace referencia a
la plasticidad fenotipica de las diferentes especies ante la presencia de un depredador, y la
distribucion del riesgo de depredacién en los diferentes habitats en la naturaleza. El séptimo
recopila los datos de los capitulos 2, 4 y 6, asi como datos registrados en la naturaleza para
testar los diferentes modelos mecanicistas (basados en “trade-offs”) a lo largo del gradiente,
y por ultimo, el octavo capitulo analiza todos los datos de campo incluyendo el factor habitat
terrestre, comparando ambas regiones de estudio para evaluar que modelo de
metacomunidad se ajusta mejor a los resultados obtenidos. Para finalizar se exponen las

conclusiones.
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