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Patrones topologicos y procesos poblacionales en el estudio de redes
ecolodgicas.

“At worst, theoreticians and empiricists end up ignoring or deriding each other’s work, dismissing it as
irrelevant for being too abstract or too particular, never the twain shall meet” ( Dunne et al., 2005)

1. Justificacion

En esta monografia se presenta una revision bibliografica sobre la
historia y estado actual del estudio de las redes ecoldgicas. El argumento
fundamental que se intenta presentar es la existencia de dos enfoques
diferentes en el estudio de las tramas ecologicas: (i) en un primer lugar,
encontramos los trabajos orientados al estudio de la estructura de las redes,
(ii) en segundo lugar, observamos los trabajos centrados en el estudio de la
estabilidad de estas.

La diferenciacion también se observa en la naturaleza de las
aproximaciones utilizadas para estudiar las tramas ecologicas. En el caso de
los trabajos orientados al estudio de la estructura (topologia), se observa una
preponderancia de las aproximaciones empiricas basadas en la reconstruccion
factica de las relaciones entre las especies. Por ejemplo, en el caso de las
tramas troficas, estos trabajos se fundamentan en el estudio de los
contenidos estomacales de los miembros de la red (Morin, 1999, Begon et al,
2006). Por su parte, los estudios de estabilidad de redes, se caracterizan por
presentar una aproximacion teorica. Este acercamiento se basa en la
construccion de ecuaciones que representen las relaciones en la comunidad, y
en la posterior evaluacion de la estabilidad del sistema mediante técnicas
analiticas o numéricas (Dunne, 2006).

De igual manera, se observa que las escalas abordadas por las
diferentes aproximaciones son contrastantes. Las aproximaciones empiricas se
caracterizan por evaluar comunidades compuestas por decenas de especies,
mientras que los trabajos teoricos involucran el estudio de pocas especies,
generalmente menos de diez (Dunne, 2005). Esto, indudablemente,
representa un gran inconveniente que limita la retroalimentacion entre la
teoria y la practica.

Por ultimo, el surgimiento de los analisis topoldgicos basados en la
utilizacion de técnicas de mecanica estadistica, ha significado la creacion de
todo un nuevo campo de estudio y ha despertado un renovado interés en el
estudio de las redes ecologicas (Dunne, 2006, 2009). Es de esperarse, que este
nuevo interés se traduzca en novedosas aproximaciones al estudio de las
tramas ecologicas.

Bajo este contexto, en esta monografia finalmente se plantea una
posible solucion teédrica a la disyuntiva observada entre el estudio de la
topologia y la evolucion temporal del sistema. Se propone como alternativa,
el empleo explicito de mecanismos que permitan que las redes varien en el
tiempo de acuerdo al efecto de las interacciones entre las especies. En
concreto, se plantea la utilizacion de coeficientes de interaccion denso-
dependientes en marcos metacomunitarios como una forma de abordar el
problema.



2. Introduccion

El estudio de las redes ecologicas tiene profundas raices en la historia
de la ecologia (Dunne, 2006, 2009). Mediante esta herramienta son muchos los
temas que han sido y que siguen siendo abordados (Lawton, 1989; Cohen et
al. 1990; Pimm et al. 1991; Hall y Rafaelli 1993, 1997; Dunne, 2006). La
descripcion de las relaciones troficas en una comunidad se remonta, por lo
menos, al final del siglo XIX. Las primeras descripciones se encuentran en
trabajos como los de Forbes (1876) y Camerano (1880), citados en Dunne
(2006). Para la década de 1910, aparecen las primeras imagenes de redes en
la literatura, como las presentadas en 1912 por Pierce y colaboradores, y la
presentada por Shelfrord en 1913 (citadas en Dunne, 2006). Sin embargo, el
estudio de las redes ecoldgicas nace formalmente con los trabajos de Charles
Elton en la década de los afnos 20. Elton entendia las redes ecoldgicas como
una manera de sintetizar los patrones observados en una comunidad (Morin,
1999). Esto se debe a que una red ecologica intenta representar mediante un
diagrama, el conjunto (conocido) de relaciones ecologicas presentes en una
comunidad (ver figura 1).

[ NITROGEN | [ PrOTOZOA | SKUA KITTIWAKE
/" le—]| GUILLEMOTS
BACTERIA DUNG \ GLAUCOUS GULL FULMAR PETREL
— MINERAL SALTS | LITTLE AUK
PUFFIN

DEAD PLANTS "-.;,:""""" COLLEMBOLA N
! 1 >_""_3 DIPTERA ——— 3 SPIDER NORTHERN EIDER
: i ™ miTes LONG — TAILED DUCK

PLANTS RED THROATED DIVER
i 1 ~—1— HYMENOPTERA X
WORNS ~ [PTARMIGAN |« e | e ] \

FOX ANIMALS
[ PURPLE SANDPIPER y--"”*
[GEESE] SNOW BUNTING
I DIPTERA PDLAR
xv\x (adult BEAR
~
—={ ALGAE [ PRO}OZOA | DECAYING LEFIDURUS DIPTERA (lmmalure}_l
MATTER S OOE T BACL ]
ENTOMOSTRACA ENTOMOSTRACA
N 7 |ROTIFERA
ROTIFERA JI ALGAE : — / TARDIGRADA
Fresh Water Plankton e HEMATODA
/ Fresh Water Bottom and Litteral

Figura 1. Red propuesta por Summerhayes y Elton (1923) para representar la trama trofica de
la isla del oso (Artico Norte)

Para representar las relaciones ecologicas en una comunidad se utilizan
grafos. Un grafo esta compuesto por un conjunto de nodos conectados a
través de vinculos (Strogatz, 2001; Albert y Barabasi, 2002). En las redes
ecoldgicas, los nodos tipicamente representan especies, mientras que los
vinculos representan la presencia de un tipo de interaccion ecologica entre
dos especies.



En una red ecoldgica, los nodos pueden representar simplemente la
presencia de una especie, o representar la densidad de una poblacion
particular de una especie. Por su parte, los vinculos entre las especies pueden
ser dirigidos, cuando el vinculo representa el sentido de la interaccion, o
pueden ser no dirigidos, cuando el mismo solo representa la presencia de una
interaccion. En el primer caso, se suelen utilizar flechas para representar los
vinculos, mientras que en el segundo se utilizan simplemente lineas. De igual
manera, los vinculos pueden representar diferentes tipos de interacciones
ecoldgicas o incluso interacciones condicionales. Los vinculos también pueden
representar la intensidad de la relacion entre dos especies (Morin, 1999,
Dunne, 2006).

La principal virtud que presenta la utilizacion de redes, se encuentra
en que mediante ellas se obtiene una representacion total del sistema. En una
red se pueden analizar interacciones de ordenes superiores (indirectas), que
no pueden ser estudiadas reduciendo la red en pares de interacciones. De esta
forma, el uso de redes representa un enfoque sistémico (Dunne, 2006).

En un principio, el uso de redes en la ecologia se limitaba a la
representacion de relaciones tipo victima-explotador (e.g., depredacion,
parasitismo, herbivoria, etc.), por lo cual este tipo de redes son conocidas
como redes troficas. Sin embargo, actualmente el uso de las redes se ha
ampliado, incorporando otros tipos de interacciones ecologicas (i.e.,
competencia, mutualismo, amensalismo, comensalismo).

El uso inicial de las redes para representar exclusivamente relaciones
victima-explotador, forma parte del sesgo existente durante buena parte del
siglo XX con respecto a la importancia de la depredacion en la estructuracion
de las comunidades. En este periodo, la depredacién solo se vio cuestionada
en su importancia por la competencia.

El debate competencia/depredacion ocupd buena parte del interés de
los ecologos del siglo pasado. En este debate, las redes ecoldgicas jugaron un
importante papel. En particular, el estudio de pequefnas cadenas troficas se
utilizé6 para argumentar a favor de ambos mecanismos (Morin, 1999). Es
ampliamente conocido el debate que surgi6é en torno al articulo publicado por
Hairston y colaboradores (1960), en donde se plantea una hipotesis para
explicar por que el “mundo es verde”. Para buscar la respuesta a esta
pregunta, los autores utilizaron cascadas troficas. El debate gird
fundamentalmente en torno a la importancia de la depredacion o la
competencia. Es interesante el hecho de que se encontraron argumentos en
favor de uno u otro mecanismo dependiendo de la longitud de la cadena
estudiada.

En el marco de este debate y mediante el estudio de cadenas troficas,
también se estudio cual es el nivel trofico fundamental en la estructuracion
de las comunidades (Morin, 1999; Begon et al., 2006; Molles, 2006). En
concreto, se buscaba comprender bajo qué circunstancias las comunidades se
estructuran de abajo hacia arriba o de arriba hacia abajo. Es decir, son los
productores primarios los fundamentales o lo son los depredadores tope
(Morin, 1999).



Pequenas subredes han sido utilizadas para integrar el efecto de ambos
mecanismos (i.e., depredacién y competencia). Particularmente, el estudio
de la competencia mediada por la depredacion, muestra como un enfoque
integral, que considere tanto los efectos de la depredacion como de la
competencia en una misma red puede arrojar interesantes resultados (Morin,
1999). La existencia de coexistencia mediada por depredaciéon, ha sido
avalada por un gran numero de estudios empiricos (Paine, 1966; Lubchenco,
1978; Watt, 1969; Carson, 1993).

De igual manera, las redes han sido exitosamente utilizadas para
estudiar los efectos de las especies clave (Morin, 1999; Begon et al., 2006;
Molles, 2006). En este caso, la presencia de una especie, mediante
interacciones directas o indirectas, puede jugar un papel fundamental en el
mantenimiento de la riqueza en una comunidad (Paine, 1966; Morin, 1999).

De esta forma, se aprecia que las redes han jugado un papel destacado
en el estudio de la ecologia de las comunidades. Es de esperarse que con la
incorporacion de un conjunto mayor de relaciones ecologicas en los estudios
de redes, se puedan abordar nuevas preguntas y develar nuevos mecanismos
relacionados a la restructuracion de las comunidades (Dunne, 2006).

El posible avance que se logre en el uso de las redes va a estar muy
relacionado con la retroalimentacion que se logre entre los trabajos teoricos y
empiricos. Tradicionalmente, en esta area ha sido poco el intercambio que ha
ocurrido entre estas dos aproximaciones. Sin embargo, es de esperarse que
esta situacion cambie en el futuro cercano (Dunne, 2006). Para apreciar por
qué existe esta posibilidad, se debe estudiar la evolucion historica de estas
aproximaciones y valorar como, en los actuales momentos existen condiciones
objetivas que permiten llevar a cabo este paso. Para desarrollar esta idea, en
los siguientes dos apartados se realizara una somera descripcion de la
evolucion historica de los estudios empiricos y tedricos de redes. Finalmente,
se presentara una propuesta mediante la cual se espera contribuir a la union
de la teoria con la practica.

3. A la caceria de invariantes: Patrones estructurales observados en
redes

3.1. Pioneros

Desde sus inicios, el estudio de las redes ecologicas ha estado
acompanado de la busqueda de invariantes (Dunne, 2006, 2009). Los ecologos
han buscado en la estructura de las redes patrones comunes que puedan ser
relacionados con procesos ecologicos fundamentales (Dunne, 2006). Se espera
que estos patrones representen la huella de las restricciones a las que son
sometidas las comunidades naturales.

Elton(1927) tempranamente observé que en las redes troficas, existe un
numero limitado, tipicamente pequeno, de niveles tréficos (ver figura 2). Esta
afirmacion fue corroborada por Raymond Lindeman (1942) mediante el
estudio de la eficacia ecologica de las cadenas troficas. Por eficacia ecologica
se entiende la fraccion de energia que pasa de un nivel tréfico al siguiente en
una red. Lindeman encontré que esta eficacia es muy reducida, del orden del



5 al 15% (Morin, 1999). De esta manera, debido a restricciones inherentes a la
segunda ley de la termodinamica, se corrobord uno de los primeros patrones
propuestos en la estructura de las redes troficas.
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Figura 2. Red trofica de lago Little Rock. En esta red se puede ver claramente como, a pesar
de presentar un gran nimero de especies (182 en total), el nUmero de niveles troficos es
pequeno. (Tomado de Dunne, 2009).

De igual manera, Elton (1927) plante6 que deberian existir patrones
relativos al tamano de los organismos entre los diferentes niveles de una
cadena trofica. Segun Elton, en general, los depredadores son de mayor
tamano que sus presas, por lo que se deberia esperar que el tamano del
cuerpo de los organismos se incrementara con el nivel trofico al cual
pertenecen. Esta es la idea que subyace en la conocida piramide de los
numeros. Es importante destacar, que existen abundantes excepciones a este
patron (Morin, 1999). Tantas, que es inclusive dificil considerar que realmente
existe el patron.

3.2. Joel Cohen y el resurgir de la busqueda de patrones

En la década de los 70 el estudio de las redes troficas experimentd un
resurgimiento gracias el empleo de métodos estadisticos para abordar la
comparacion de grandes grupos de redes (Morin, 1999). En particular, Joel
Cohen (1977, 1978) contribuyé grandemente a este acercamiento. Cohen
sugirio, que en la estructura de las redes se pueden apreciar algunos patrones
interesantes. El trabajo mas importante de Cohen se fundamenté en el
analisis extenso de una base de datos compuesta de 113 redes (Cohen et al.
1986). Base de datos que es conocida como el catalogo 113 (Dunne, 2006).
Lawton y Warren (1988) estudiaron los patrones estudiados por Cohen y otros
autores resumiéndolos de la siguiente forma (se incorpora informacién actual
sobre la validez de estos patrones):

e Las redes presentan restricciones en cuanto a la relacion
depredadores/presas, siendo esta relacion tipicamente 4:3. Sin
embargo, esta aseveracion ha sido desmentida por Martinez
(1991).

e Los bucles transitivos son poco frecuentes en las redes troficas.
Un bucle transitivo es aquél en el cual se establecen relaciones
entre las especies (sp) del tipo: la sp A depreda a la sp B, la cual



a su vez depreda a sp C, la cual finalmente depreda a la sp A.
Polis (1991) ha mostrado evidencia en contra de esta afirmacion.

e El nimero de vinculos por especie es relativamente constante,
cercano a 2. Esto, sin importar el nimero de especies presentes
en la trama trofica. Esta invarianza, suele ser conocida como la
ley de escala especie-vinculos (Dunne, 2006). Este patron ha sido
avalado por estudios posteriores (Martinez, 1992, Dunne, 2006).

e Las proporciones promedio de vinculos entre especies basales,
intermedia y topes es constante. Este patrén ha sido desmentido
(Dunne, 2006).

e Las redes presentan pocos niveles troficos. Este es un patron que
se considera generalmente cierto, sin embargo se conocen redes
troficas con multiples niveles (Martinez, 1991, Dunne, 2006).

e La omnivoria, entendida como la depredacién en mas de un nivel
trofico, es poco comun. Este patron ha sido desmentido en los
trabajos de Hildrew et al. (1985); Warren (1989); Sprules vy
Bowerman (1988), Polis (1991) y Martinez (1992)

e Las redes pertenecientes a ambientes variables, presentan
menor conectancia (i.e., nimero de enlaces observado en
funcion del total posible), que las encontradas en ambientes
estables. No existe un acuerdo sobre la validez de este patron,
dado que se considera que la evidencia disponible no es
suficiente (Dunne, 2006).

e Las redes tréficas no estan subdivididas en compartimientos
(subgrafos) diferenciados. Girvan y Newman (2002) y Krause et
al. (2003) muestran evidencia en contra de este patron.

e Las cadenas troficas presentes en ambiente de dos dimensiones
(superficies) son mas cortas, que las observadas en ambientes de
tres dimensiones (volumenes). No existe un acuerdo sobre la
validez de este patron, dado que se considera que la evidencia
disponible no es suficiente (Dunne, 2006).

Es importante mencionar que todos estos patrones han sido obtenidos
mediante el analisis de las llamadas redes de primera generacion. En este tipo
de redes es muy comdn encontrar especies troficas. Una especie trofica esta
compuesta por un grupo de especies taxondmicas que se alimentan o son
consumidas por una misma especie (Cohen y Briand, 1984). También es
comun, en las redes de primera generacion, la agregacion de especies en
grupos taxonomicos heterogéneos, como lo puede ser, por ejemplo, llamar a
un nodo en una red “acaros” o “zooplancton”. Igualmente, en estas redes
aparecen en muchos casos nodos representando categorias sin significado
taxonomico, como por ejemplo: detritus, hojarasca (Dunne, 2006). Por lo



tanto, las redes de primera generacion son aquellas utilizadas en los primeros
anos del estudio de las tramas troficas, caracterizadas por presentar una baja
resolucion taxonomica.

Martinez (1991) y Polis (1991) mostraron, que la baja resolucion
taxonomica de las redes de primera generacion, invalida muchos de los
patrones antes discutidos.

De igual manera, Paine (1988) ha sugerido que la mayoria de estas
redes, fueron construidas con propositos diferentes a la busqueda de
patrones. Paine sugiere que muchas de estas redes en realidad representan
solo un subconjunto de las redes verdaderas, razon por la cual no es adecuado
buscar patrones en ellas.

3.3. El periodo de critica

Una fuerte critica a los patrones obtenidos mediante el uso de las redes
de primera generacion, caracterizo a los afos 90. Esta circunstancia significd
que la bUsqueda de patrones invariantes se viese relegada en esta década.
Muchos autores auguraron el fin de la basqueda de patrones. En este periodo,
los esfuerzos se centraron en la construccion de redes validadas (“curadas”),
que permitieran tener un minimo de confianza en la informacion contenida en
ellas. Para esto se intentaron establecer (sin éxito), criterios estandar en
cuanto a los esfuerzos de muestreo y para la asignacion de vinculos entre las
especies (Dunne, 2006, 2009).

Durante este periodo, también se discutid sobre la variabilidad de los
enlaces en las redes. Se argumentd que muchas redes representan solo una
fotografia de los enlaces presentes en una comunidad en un instante de
tiempo particular (Morin, 1999; Dunne, 2006), pudiendo estos enlaces variar
en el tiempo. De esta manera, se desarrollaron las redes llamadas
acumulativas, redes en las que se presentan todos los enlaces posibles. Estos
enlaces se establecen con base en amplia informacion ecologica de campo
(Dunne, 2006).

3.4. Redes troficas de segunda generacion y la incorporacion de la mecanica
estadistica

Las primeras tramas troficas de segunda generacion, fueron construidas
por Martinez en 1991 y por Polis también en 1991. La primera, representa la
trama tréfica del lago de Little Rock en Wisconsin, mientras que la segunda
fue obtenida en el desierto de Coachella Valley en California. Las redes de
segunda generacién se caracterizan por presentar altisima resolucion
taxonomica. Estas redes también se caracterizan por estar compuestas por un
elevado niumero de especies. Cabe destacar, que estas redes contradicen en
gran medida los patrones enunciados por Lawton y Warren (1988).

La segunda generacion de redes troficas coincide con el apogeo del
estudio mediante mecanica estadistica de redes complejas. Si bien, en un
principio el estudio de redes complejas se centro en el analisis de redes del
tipo de Internet o de redes sociales, no pasé mucho tiempo antes de que las



herramientas de la mecanica estadistica fueran utilizadas en la busqueda de
patrones en las redes de segunda generacion (Dunne, 2006). Esta nueva
aproximacion al estudio de las redes tiene sus raices en los trabajos realizados
en las décadas de los 50 y 60 por Erdos y Renyi (Cohen, 1977, 1990; Sugihara
1982; Kenny y Loehle, 1991). De igual manera, esta aproximacion forma parte
de un grupo mas amplio de investigaciones interdisciplinarias, referentes a la
topologia de las redes complejas en general (Strogatz, 2001; Albert y Barabasi
2002).

En el estudio de los patrones presentes en las redes de segunda
generacion, se incorporo el uso de medidas basicas de la mecanica estadistica
de redes complejas. Entre las medidas mas comUnmente utilizadas
encontramos: el coeficiente de agrupamiento, el coeficiente de
intermediacion, la longitud caracteristica, el coeficiente de mezclado
(assortativity) y el diametro de las redes (Caja 1). De igual manera, se
incorporé la busqueda de patrones de mundo pequeno, asi como el estudio de
la distribucion de grados de las redes y el analisis de vulnerabilidad ante
ataques dirigidos o no (Dunne, 2006).

Caja 1. Algunas medidas de mecanica estadistica utilizadas en los analisis de redes
ecologicas.

1.- Coeficiente de agrupamiento (C). Esta es una medida relacionada con la presencia de
bucles cortos (tres nodos) dentro de un grafo. Una definicion comunmente empleada de este
indice para grafos no dirigidos es (Costa et al. 2007):

Cm—

N,
Donde Ca es el nimero de triangulos en el grafo y N3 es el nimero de tripletas conectadas. Un
triangulo, es un set de tres nodos con vinculos entre cada par de nodos. Una tripleta

conectada, es un set de tres nodos, donde cada nodo puede ser alcanzado a partir de
cualquier otro nodo de la tripleta (directa o indirectamente). En la ecuacién anterior, el factor 3

en Ca (observado en el numerador), se explica por quE cada triangulo puede ser entendido
como consistente de tres tripletas. Estas medidas pueden ser definidas de la siguiente manera
(Costa et al. 2007):

1
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Donde las sumatorias deben hacerse sobre todas las tripletas ordenadas (j, j, k) de los distintos
nodos i, jy k.

2.- Longitud caracteristica (l). Es la distancia geodésica promedio que separa a los nodos de
una red. La definicion de esta medida es (Costa et al. 2007):

|
{ = NN _]}Ef.l'_.

Donde, N representa el numero total de nodos en la red y djrepresenta la distancia geodésica
entre el nodo /iy el nodo j.
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Caja 1 (continuacion). Medidas de mecanica estadistica utilizadas en el analisis de redes
ecologicas.

3.- Diametro de la red (D). El diametro de la red, es la distancia geodésica maxima encontrada
en la red. La cual esta definida de esta forma (Costa et al. 2007):

D= ol (max)
4.- Coeficiente de intermediacion (B). Es una medida relacionada con la importancia que tiene
un nodo particular en el “flujo de informacién” de la red. Es decir, este coeficiente presenta un
valor mas alto para un nodo, en la medida en que un mayor numero de rutas en la red pasen
por ese nodo en particular. La expresién matematica de este coeficiente es (Costa et al. 2007):

o 7,0k
B =yt
= o k)
Donde, o (], i, k) representa el niumero de rutas geodésicas entre los nodos iy j que pasan por

el nodo i, y o (j, k) representa el numero total de rutas geodésicas existentes entre los nodos j
y K.

5.- Mezclado (assortativity) (R). Este indice mide la tendencia de los nodos de una clase a
vincularse con nodos de clases diferentes. Para definir este indice, primero se debe definir la
matriz de mezclado (M). La matriz de mezclado esta compuesta de elementos ms, donde ms:
representa el numero de vinculos que conectan elementos del tipo s con elementos del tipo
donde los diferentes tipos representan por ejemplo gremios ecolégicos. Esta matriz puede ser
normalizada de la siguiente manera (Costa y Silva, 2005):

M
M

Donde | |/representa la suma de todos los elementos en la matriz M. La probabilidad de que
un elemento s tenga un enlace con un elemento ¢t es (Costa y Silva, 2005):

.if L

(1 .

E" .;5r“
E. P eis =1

P(s,t) y M normalizada pueden ser usadas para cuantificar la tendencia de la trama tréfica a
conectar nodos del mismo tipo, lo que se conoce como mezclado (assortativity). Se puede
definir un coeficiente de mezclado como (Costa y Silva, 2005):

E_ P sigy =1

0= S —

Donde T, es el numero de diferentes tipos (e.g., gremios) en la red. Se puede apreciar que Q
toma valores 0=Q<1, donde Q=17 representa una red no mezclada perfecta (los nodos de un
tipo solo se relacionan con los de su mismo tipo) y Q= 0 representa una red completamente
mezclada. Esta ultima ecuacion, presenta el problema que cada gremio tiene el mismo peso,
sin importar el numero de especies en el gremio, una definiciéon alternativa que evita este
problema es (Costa y Silva, 2005):

e R

Noétese que:

R =Tr M -|M*
Donde, valores de R cerca de 0, indican baja modularidad de la red, mientras que valores
cercanos a 1, indican marcada modularidad.
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3.5. Mundos pequefios

La bUsqueda de patrones de mundo pequeno, se origind con el trabajo
fundacional de Watts y Strogatz (1998). En este trabajo, los autores
plantearon que la mayoria de las redes observadas en el mundo real, no lucen
como grafos con conexiones aleatorias, ni como mallas regulares (lattices)
con igual numero de conexiones entre los nodos. Los autores presentaron un
modelo de formacion de redes, en el cual a partir de una malla regular se
reconectan al azar, con una probabilidad P, los vinculos (ver figura 3).
Mediante este simple proceso, se obtienen las redes conocidas como de
Mundo Pequeno. La importancia de este tipo de redes radica en el hecho de
que presentan caracteristicas comunes tanto a los lattices como a los grafos
aleatorios. Las redes de mundo pequeno se caracterizan por presentar un
elevado coeficiente de agrupamiento y una baja longitud caracteristica.

Regular Small-world Random

Increasing randomness
Figura 3. Relaciones entre las redes regulares, de mundo pequeno y aleatorias.

Para aquél entonces se consideraba a estas caracteristicas como
patrones omnipresentes en la naturaleza. Esta circunstancia significo el
comienzo de la blusqueda intensiva de estas caracteristicas en todo tipos de
redes (las troficas incluidas). Solé y Montoya (2001), basados en un analisis de
redes de segunda generacion, postularon que las tramas tréficas presentan
propiedades de Mundo Pequeno. Sin embargo, estos resultados fueron
contradichos por los trabajos de Williams y Martinez (2000) y Camacho et al.
(2002), quienes encontraron que en las tramas troficas no se observa un alto
coeficiente de agrupamiento.

3.6. Redes libres de escala y autoorganizacion

Otro punto algido en la evolucion del estudio de las redes complejas, lo
significo la publicacion de un influyente articulo por parte de Barabasi y
Albert (1999), en el cual los autores mostraban evidencia de que muchas
redes reales se caracterizaban por presentar distribuciones de grados tipo
Ley de Potencia. La distribucion de grados representa la distribucion de
frecuencias del numero de enlaces por nodo en una red. Una distribuciéon de
grados tipo Ley de Potencia, significa que los vinculos en la red se encuentran
distribuidos de una manera altamente heterogénea. En concreto, en este tipo
de redes se encuentran muchas especies que presentan pocos vinculos, Yy
pocas especies que presentan un gran numero de vinculos (a estas se les llama
hubs) esto de acuerdo a una distribucion de probabilidades del tipo:
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Donde y representa la frecuencia de un grado particular (nUmero de
vinculos por especie, a es una constante de proporcionalidad, x es el grado de
un nodo y k es una constante relacionada con el grado de heterogeneidad en
la distribucion de grados en la red. Si aplicamos una funcién logaritmo a
ambos lados de esta ecuacion obtenemos:

log(v) = & log(xh + loga)

Es decir una linea recta. Esta es la razon por la cual al graficar en
escala log-log una distribucion tipo ley de potencia obtenemos una linea
recta. Esto también permite pensar en un método sencillo para calcular el
ajuste de una distribucion empirica a una distribucion tedrica tipo ley de
potencia. Para esto basta con calcular el ajuste de una recta de minimos
cuadrados a los valores observados en un grafico en escala log-log.

La importancia del descubrimiento de Barabasi y Albert tiene profundas
implicaciones desde un punto de vista epistemologico general, asi como desde
una optica mas particular a la teoria ecoldgica.

El hecho de encontrar distribuciones libres de escala en abundantes
redes, tiene implicaciones que van mucho mas alla de la mera curiosidad.
Esto se debe no tanto a la invarianza, como al hecho de que la distribucion
obtenida fuese una ley de potencia. Las leyes de potencia son la distribucion
que caracteriza a la autosimilitud de los objetos fractales (Solé y Manrubia,
2001). Mas aln, los sistemas que se encuentran en un estado criticamente
autorganizado, presentan esta distribucion (Jensen, 1998). Por ejemplo, esta
es la distribucidén observada en la frecuencia de avalanchas en una pila de
arena en estado de criticalidad (Jensen, 1998). Esta circunstancia, llevo a
muchos investigadores a especular sobre el posible estado de
autoorganizacion critica de los sistemas en los cuales se observa esta
distribucion.

En el ambito de la ecologia, las redes libres de escala permitian
abordar de nuevo, una importante critica que se habia hecho al trabajo
fundacional de Robert May (1973) sobre la estabilidad de los ecosistemas. En
particular, se ha criticado que en este trabajo May construyo sus ecosistemas
asignando los vinculos al azar entre las especies. Mediante esta metodologia,
se obtienen redes que lucen como las presentadas en la Figura 4a, mientras
que las redes tipo ley de potencia, tiene una apariencia similar a la
presentada en la Figura 4b.

m-030coeo~m

p=03dcao~m

Numero de enlaces por sp. Numero de enlaces por sp.

Poisson Ley de potencia

Figura 4. Redes aleatorias y libres de escala, con sus respectivas distribuciones de grados.
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Las diferencias en la topologia de las redes se traducen en
distribuciones de grados contrastantes. A diferencia de las distribuciones tipo
ley de potencia, las redes aleatorias de May, se caracterizan por presentar
distribuciones tipo Poisson (ver figura 4). Las redes con distribucion de grado
tipo ley de potencia, son conocidas como redes libres de escala. Esto se debe
a la autosimilitud caracteristica de estas redes.

En 2003, Montoya y Solé estudiaron la distribucion de grados de un
conjunto amplio de redes de segunda generacion. En particular, se investigd
cual distribucion (Ley de potencia/Poisson) se ajusta mejor a estas redes. El
resultado general de este trabajo apunto a que la caracteristica fundamental
(parametro de orden), que determina la topologia de las redes y por lo tanto,
su distribucion de grados, es la riqueza (S). Montoya y Solé encontraron que,
redes con riquezas bajas se caracterizan por presentar distribuciones de grado
tipo Poisson, mientras que redes con muchas especies, se caracterizan por
mostrar distribuciones de grado tipo ley de potencia (ver figura 5).
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Figura 5. Distribucion de grados de diferentes redes de segunda generacion. En el centro de
la figura se nuestra la topologia caracteristica de una red con baja riqueza (St. Martin) , y la
topologia de una con alta riqueza (Silwod). En la figura, de izquierda a derecha y de arriba
hacia abajo se incrementa la riqueza de las redes. En cada grafico aparece una distribucion
continua, que representa la distribucion tedrica que mejor se ajusta a los dados (tomado y
modificado de Montoya y Solé, 2003).

Sin embargo, Amaral et al. (2000), Camacho et al. (2002) y Dunne
(2002) muestran evidencias en contra de la universalidad de los patrones
sugeridos por Montoya y Solé (2003), en particular se encontré que las redes
reales se ajustan mejor a distribuciones libres de escala truncadas.

3.7. Vulnerabilidad

En 2000, Albert y colaboradores publicaron un influyente articulo, en el
que demostraban que las redes libres de escala son poco sensibles ante la
remocion aleatoria de sus nodos, pero muy sensibles ante la remocién de los
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nodos mas conectados. Cuando a una red libre de escala se le eliminan los
nodos mas conectados (hubs), el diametro de la red se incrementa
grandemente (Albert et al, 2000). Por su parte, las redes aleatorias son
moderadamente sensibles a ataques dirigidos o no (Strogatz, 2001). Solé y
Montoya (2001) repitieron la aproximacion de Albert y colaboradores (2000)
en redes troficas (figura 6). En este caso, los autores centraron su
investigacion en la ocurrencia de extinciones secundarias producidas luego de
la eliminacidon de un nodo. Una extincion segundaria se produce cuando la
eliminacion de un nodo, aisla a otra especie del flujo de energia de la red. Los
autores encontraron que la remocién de especies hubs, producia muchas mas
extinciones secundarias que la remocion al azar de especies. Estos resultados
han sido confirmados por Dunne en estudios similares (2002, 2004).

1.0/ )

extinction rate

1 L I—
0 01 02 03 04 0 005 010 015 020

Figura 6. Efectos de la remocion de especies de forma aleatoria y dirigida en las tramas
troficas del lago Little Rock (lzquierda) y del parque Silwood (derecha). En el eje de las
ordenadas se muestra las tasas de extincion y en el de las absisas se presenta lafraccion de
especies removidas. Los cuadrados representanremocion aleatoria de especies. Los circulos
representan remocion selectiva. Ambas redes presentan distribuciones de grados altamente
heterogéneas), se puede apreciar como la remocion dirigida de especies en estas redes tiene
un poderoso efecto(tomado de Solé y Montoya, 2001).

3.8. Modelos de ensamblaje

Montoya y colaboradores (2006), en una disertacion sobre las
diferencias encontradas entre las redes ecologicas y los demas tipos de redes,
plantean que en vista de los procesos de ensamblaje particulares de las redes
ecoldgicas y dadas las restricciones historicas (evolutivas) que operan en
ellas, no existen razones para esperar que las invarianzas observadas en otros
tipos de redes, aparezcan en las troficas.

Diferentes autores han propuesto modelos para el ensamble de las
redes ecologicas (ver Caja 2). Entre los modelos que han sido utilizados para
este fin, encontramos el modelo estocastico propuesto por Erdos y Renyi
(1960) (utilizado por May, 1973), el modelo de cascada propuesto por Cohen
y Newman (1985), el modelo de nicho propuesto por Williams y Martinez
(2000), el modelo de jerarquias anidadas propuesto por Cattin y colaboradores
(2004), el modelo “Los ricos se hacen mas ricos” propuesto por Barabasi y
Albert (1999) (utilizado por Montoya y Solé, 2003).
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Caja 2. Modelos de ensamblaje de redes .

1.- Modelo de Erdos y Renyi (1960). En este modelo, cualquier vinculo entre las S especies
puede ocurrir con la misma probabilidad. Este proceso produce redes con una distribucién de
grados tipo Poisson.

2.- Modelo de Cascada (Cohen y Newman, 1985) modificado por Williams y Martinez (2000).
En este modelo, en un primer momento, a cada especie se le asigna un valor de forma
aleatoria entre 0 y 1. Cada especie en la comunidad tiene una probabilidad igual a P = 2CS/(S-
1) de consumir especies con valores menores al suyo (donde C es igual a la conectividad de la
red, es decir a la razén entre el numero de vinculos observados y el numero de vinculos
posibles). Esta probabilidad crea una jerarquia tréfica, la cual imposibilita la ocurrencia de
canibalismo.

3.- Modelo de nicho (Williams y Martinez, 2000). En este modelo, al igual que en el anterior, a
cada especie se le asigna un valor entre 0 y 1 tomado aleatoriamente de una distribucion
uniforme. Este valor es conocido como el valor de nicho (n;). Cada especie consume todas las
especies que se encuentren en su rango de valores (r;). El tamafio de r; es aleatoriamente
asignado a partir de una funcion beta, lo cual produce un valor de C cercano o idéntico a uno
deseado. El centro del intervalo c¢; es tomado del intervalo (ri /2, nj) o (ri /2, 1-ri{2) si n> 1-ril2).
Esto asegura que todos los rangos de alimentacion se encuentren entre (1, 0) y ubica el centro
del rango de la especie por debajo del valor del nicho. La restricciones impuestas sobre c;
relajan las restricciones presentes en la jerarquia tréfica del modelo de cascada. En concreto,
se permite que hasta la mitad del rango de alimentacién de una especie incluya especies con
valores de nicho = n;, lo que permite la ocurrencia de canibalismo y la depredacién de especies
en nichos superiores.

4.- Modelo de jerarquias anidadas (Cattin et al., 2004). De manera similar a los modelos de
cascada y nicho, en este modelo a cada especie se le asigna un valor de nicho de forma
aleatoria ente (0,1). De Igual manera que en el modelo de nicho, el nUmero de presas de cada
especie es tomado de forma aleatoria de una distribucién beta que restringe el valor C a un
valor deseado. El nimero de vinculos tréficos es asignado en un proceso de pasos multiples.
Primero, un vinculo es el aleatoriamente asignado desde la especie i a la especie j (con un
menor valor de nicho). Si la especie j es asimismo depredada por otras especies, el préximo
vinculo de la especie i es tomado de manera aleatoria de un pool de especies. Este conjunto
de especies esta compuesto por especies que comparten un conjunto de presas y al menos
una de ellas se alimenta de la especie j. Si se requieren mas vinculos, estos son asignados
aleatoriamente a las especies con valores = n;.

5.- Modelo los ricos se hacen mas ricos (Barabasi y Albert, 1999). En este modelo se parte de
un conjunto de nodos iniciales a los cuales se les ha asignado vinculos de acuerdo al proceso
descrito en el modelo de Erdos y Renyi. A este grupo de nodos, en cada iteraciéon, se afade
un nuevo nodo que se conecta a otro preexistente escogido con una probabilidad proporcional
al numero de interacciones de los nodos preexistentes. Este proceso produce redes con una
distribucion de grados tipo Ley de Potencia.

3.9. Fantasmas, una nota de precaucion

Yodzis en su interesante libro “Introduction to theoretical ecology”
(1989), presenta de forma pionera todo un capitulo dedicado a las redes
troficas. En este apartado, entre otras cosas, el autor elabora una serie de
elegantes explicaciones ecoldgicas para los patrones observados en las redes
troficas de primera generacion. De igual manera, Yodzis se explaya en
argumentos sobre por qué, el uso de especies troficas no deberia tener
efectos sobre la veracidad de la evidencia observada. Es interesante
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constatar, como aun a la luz de los conocimientos actuales, los argumentos
esgrimidos por Yodzis son atractivos. Sin embargo, a pesar de su ingenio,
como ya se ha mostrado, son irreales, como lo son los fantasmas.

A finales de los afos noventa, vimos como surgioé otro fantasma. En esta
época, las redes libres de escala empezaron a aparecer en la estructura de
todas las tramas troficas conocidas. Grandes ecologos (y fisicos) se
embarcaron arriesgadamente en su busqueda. La premura por gritar de
primero “la encontré” fue tal, que se descuido la rigurosidad. En esos anos,
para reclamar el descubrimiento del fantasma, solo hacia falta ajustar una
recta de minimos cuadrados a la distribucion de grados en escala Log/Log. Un
buen ajuste de la linea era suficiente para adjudicarse el descubrimiento
(e.g., Montoya y Solé, 2003). Al igual que Yodzis en su época, para explicar
esta invarianza, se invocaron atractivos mecanismos. Sin embargo, cuando las
aguas se calmaron y se realizaron comparaciones rigurosas, se encontré que
todas las redes presentaban mejor ajuste a distribuciones diferentes a la libre
de escala (Dunee, 2006).

Nada nos puede hacer completamente sordos a los cantos de sirena,
nadie puede estar seguro de la veracidad de las topologias que hoy dia
estudiamos. Es importante recordar que a pesar del avance que significan las
redes de segunda generacion, estas distan mucho de ser una representacion
exhaustiva de las comunidades reales. Basta con mencionar, en aras de la
precaucion, la ausencia casi universal de los microorganismos en la mayoria
de las redes actuales (Dunne, 2009). Solo una actitud conservadora y critica
ante las modas, puede ser nuestra guia y seguro ante los errores del pasado.

3.10. Las redes mutualistas de Bascompte y Jordano

Como ya se ha comentado, el estudio de las redes ecoldgicas ha estado
sesgado hacia la investigacion de las tramas troficas. Sin embargo, durante la
ultima década esta situacion ha cambiado y se ha introducido el estudio de las
redes de mutualistas. Las redes de mutualistas mejor estudiadas, son las que
se establecen entre las plantas y los animales que dispersan sus semillas o las
generadas entre plantas sus polinizadores. Se sabe que estas redes pueden
tener importantes efectos en la coevolucion de las especies involucradas. Por
ejemplo, las plantas que son polinizadas por animales, se han diversificado
mucho mas que las que lo son por el viento (Bascompte y Jordano, 2008).

Los trabajos pioneros en esta area, han sido desarrollados por
Bascompte y Jordano (2003a, 2003b, 2006, 2007). En el caso de las redes de
mutualistas, se observan patrones topologicos bien definidos (Bascompte y
Jordano, 2008) (ver Figura 7). En la mayoria de los estudios se observa una
alta heterogeneidad en la distribucion de los enlaces, similar a la observada
en otras redes complejas. En estas redes, la mayoria de las especies solo
interactlan con un grupo restringido de otras especies. Sin embargo, también
se observan pocas especies altamente generalistas. Las especies generalistas
se encuentran mas conectadas que lo esperado por el azar. No obstante, en
comparacion con Internet y otras redes tecnologicas, en las redes mutualistas
se presenta una probabilidad ligeramente mas pequena de encontrar especies
altamente conectadas. En estas redes la distribucion de conectividad esta
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truncada para valores muy elevados, a partir de cierto grado de conectividad,

disminuye la probabilidad de encontrar especies con un nivel superior de
generalizacion (Bascompte y Jordano, 2008).
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Figura 7. Ejemplo de una red de mutualistas. En la figura se puede apreciar claramente una
gran heterogeneidad en el nimero de vinculos que presenta cada especie (tomado de
Bascomte et al., 2006).

Es importante mencionar que los patrones observados en las redes

mutualistas son muy comunes, encontrandose de manera muy similar en todas
las redes evaluadas (Figura 8).
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Figura 8.Diferentes redes de mutualistas. En todas se puede apreciar el patron altamente
heterogéneo en de distribucion de vinculos por especie (tomado de Bascomte, 2007).

Las redes mutualistas, al presentar distribuciones de grados mucho mas
heterogéneas que las observadas en redes aleatorias (Figura 9), son mas
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robustas que éstas ante la extincion de especies al azar. Sin embargo, al no
alcanzar el grado de heterogeneidad de las redes libres de escala (figura 9),
no adolecen de su fragilidad ante la pérdida dirigida de nodos. Por lo tanto,
presentan lo mejor de la topologia de las redes aleatorias y de las libres de
escala (Bascompte y Jordano, 2008).
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Figura 9.Redes de mutualistas y su ajuste a diversas distribuciones de grados tedricas. En la
figura de la izquierda se aprecia la heterogeneidad de la red. En la figura de la derecha el
ajuste de la distribucion de grados a diferentes distribuciones teoricas.

Otra caracteristica de las redes de mutualistas, es que presentan una
estructura anidada (Figura 10). En estas redes, las especies que solo
mantienen relaciones especializadas, muestran predileccion por interaccionar
con especies generalistas. Si se ordena a las especies de plantas, de la mas
especialista a la mas generalista, se observa que, en general, las especies
animales con las que interaccionan se hallan incluidas en conjuntos cada vez
mayores (Bascompte y Jordano, 2008).
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Figura 10. Estructura anidada de las redes de mutualistas. Arriba a la izquierda: matriz
anidada de la red, en esta matriz las columnas representan a las plantas y las filas a los
polinizadores en el vértice superior izquierdo se presentan las especies con mayor grado.
Arriba a la derecha: matriz modular, las especies se encuentran dispuestas en la matriz, de
acuerdo a afinidad modular. Abajo a la izquierda: médulos en el grafo, los elementos en la
red presentan un tamano proporcional a su peso. Abajo a la derecha: modularidad de la red.
(tomado de Olesen et al., 2007).
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La distribucion anidada, observada en las redes mutualistas, determina
la existencia de dos propiedades importantes. Primero, estas redes presentan
un nlcleo, constituido por un numero pequeno de plantas y animales
altamente generalistas que interaccionan entre si. De esta manera, se genera
una estructura redundante, en la cual se encuentra una fraccion elevada del
total de interacciones de la red. Una caracteristica de este nucleo es su
robustez ante la pérdida de interacciones. Esto se debe a que el nicleo
proporciona rutas alternativas para los flujos de materia y energia. Desde el
punto de vista coevolutivo, esas pocas especies presentes en el nucleo,
actan como un vortice coevolutivo que puede determinar la direccion
coevolutiva de la red entera (Bascompte y Jordano, 2008).

En segundo lugar, la estructura anidada de las redes mutualistas
determina la ocurrencia de especializacién asimétrica. Las especies
especialistas de uno de los conjuntos (por ejemplo, el de los animales)
tienden a interaccionar sélo con las generalistas del otro conjunto (las
plantas). Ese fenomeno confiere a estas redes mecanismos de persistencia
para los especialistas, ya que los generalistas de los que dependen, suelen ser
mas abundantes y menos fluctuantes (Bascompte y Jordano, 2008).

Las redes mutualistas son robustas ante los procesos de extincion
(Figura 11) en experimentos similares a los desarrollados por Albert y
colaboradores (2000). Esto posiblemente se deba a la alta heterogeneidad
observada en su distribucion de grados y a su caracter anidado (Bascompte y
Jordano, 2008).

Figura 11. Vulnerabilidad de las redes de mutualistas. Consecuencias de la eliminacion
dirigida de especies en la red (tomado de Bascompte y Jordano, 2008).

Una pregunta interesante, abordada por Bascompte y Jordano(2008), es
;Hasta qué punto la historia evolutiva de las plantas y los animales condiciona
la arquitectura de las redes mutualistas? Para abordar esta cuestion, los
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autores se valieron del método comparado propuesto por Harvey vy
Pagel(1991). Esta técnica de analisis comparado filogenético, parte del
supuesto de que las especies no son entidades independientes entre si, sino
que poseen una historia comdn. Los autores encontraron que en casi la mitad
de las grandes redes hay senal filogenética significativa para el niumero de
interacciones (Figura 12). Dicho de otro modo: las especies filogenéticamente
emparentadas tienden a tener un papel similar en la red (Bascompte y
Jordano, 2008).

Figura 12. Coevolucion y atavismos en las redes de mutualistas. E la figura se aprecia
claramente como se conserva el nimero de vinculos en las especies pertenecientes a cada
clado el numero de vinculos (tomado de Rezende et al., 2007).

4. La inestabilidad de la estabilidad

4.1. Nacimiento de un paradigma

“...simple communities were more easily upset than that of Richer ones; that is, more subject to
destructive oscillations in populations, and more vulnerable to invasions” Charles Elton (1958)

Durante mucho tiempo existio la conviccion entre los ecologos, de que
los ecosistemas mas diversos son mas estables. Esta vision se fundamentaba
principalmente en la influyente vision de Charles Elton, quién en un libro
titulado “The Ecology of Invasions by Animals and Plants” (1958) presento un
conjunto de evidencias (empiricas y teoricas) para respaldar la relacion
positiva entre riqueza y estabilidad (Begon et al., 2006; Dunne, 2002). La
evidencia presentada por Elton era por una parte anecdotica y por otra no
definitiva. Por ejemplo, Elton sugiri6 como evidencia el hecho de que las
comunidades islenas son mas susceptibles a invasiones que las continentales.
Para lo cual ofreci6 como explicacion la mayor simplicidad de las
comunidades insulares. De igual manera, Elton plante6 que la tendencia
observada en los modelos matematicos simples (i.e., dos especies) a
presentar soluciones inestables, era una prueba a favor de su argumento
(Begon et al., 2006).

En este punto es importante aclarar que la complejidad de una
comunidad esta relacionada con dos variables, que son: la riqueza y la
conectancia. Sin embargo, en la naturaleza no se observa una relacion
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evidente entre estas dos caracteristicas (Figura 13). Razon por la cual,
suponer que a mayor numero de especies existe una mayor o menor
conectancia es un error.
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Figura 13. Relacion entre la densidad de las redes y la riqueza (tomado de Begon et
al, 2006).

Una argumentacion mas rigurosa, a favor de la relacion estabilidad-
riqueza, la encontramos en Robert MacArthur (1955). Utilizando una
aproximacion basada en la teoria de la informacién, MacArthur argumenta que
en la medida en que un sistema (red trofica) posea un mayor nUmero de vias
alternativas para el flujo de energia, en esta misma medida se incrementa su
estabilidad. MacArthur en su trabajo propone una medida estructural
mediante la cual establece el grado de estabilidad de una trama tréfica. En
concreto, planted el uso de la entropia de Boltzmann (h=pi2ln(pi)), para
estimar la estabilidad de una trama trofica. MacArthur argumenté que el
numero de complexiones (configuraciones de un sistema), en términos de
mecanica estadistica, es equivalente al nUmero de rutas alternativas en una
red. De esta manera, establecid6 un simil entre el equilibrio quimico
(termodinamico) y la estabilidad ecoldgica, segin el cual los ecosistemas con
mayor estabilidad serian aquellos que presentasen mayores entropias (Figura
14).
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Figura 14. Relacion entre la riqueza y la estabilidad propuesta por MacArthur (1955).

También se encuentran argumentos a favor de una relacion positiva
entre la complejidad y la estabilidad en los trabajos de Odum (1953) y de
Hutchinson (1959). La existencia de esta relacion calé fuertemente en la
comunidad cientifica. Una vez establecida la relacion, fue utilizada para
explicar mdltiples observaciones en la naturaleza. Por ejemplo, se ha
argumentado que esta es la causa por la cual son tan frecuentes las
explosiones poblacionales en los agroecosistemas. Es decir, la razon del
surgimiento de problemas de plagas en los monocultivos se deberia a la
inestabilidad inherente a la simplicidad trofica de estos sistemas (Altieri,
1998).

4.2. Paradigma cuestionado- Robert May

El reinado del paradigma estabilidad-complejidad llego a un abrupto fin
con la publicacion de un importante conjunto de articulos en el aifio 1972 por
Robert May. Articulos que fueron sintetizados en 1973 en el libro titulado
“Stability and complexity in model ecocystems”. Este libro ejercié una
profunda influencia en la comunidad cientifica, tanto por las ideas alli
planteadas, como por las metodologias utilizadas (Dunne, 2005); metodologias
fuertemente inspiradas en el trabajo pionero de Gardner y Ashby (1970).

May estudi6 la estabilidad de comunidades hipotéticas construidas
mediante mecanismos del tipo propuesto por Erdos y Renyi (1960). MacArthur
(1955) habia planteado la existencia de problemas en la cuantificacion de la
estabilidad, debido a la existencia de ambigiiedades en su definicion. Esta
situacion llevo a Lewontin (1969) a escribir un ensayo sobre el tema. Por lo
tanto, no es de extranar entonces, que la definicion de estabilidad sea
precisamente el primer tema que abordara May en su libro. May evalu6 un
tipo muy particular de estabilidad (Ver Caja 3). Analizo el comportamiento de
sistemas que se encuentran en estado de equilibrio (i.e., dNi/dt=0 para todas
las densidades poblacionales Ni, donde i =1,2,3,..,n) una vez que son
perturbados. En este caso, las perturbaciones estan definidas como la
sustraccion o adicion de un pequeio nimero de individuos a las poblaciones
de las especies que forman la trama trofica. De esta manera, se considera que
una comunidad es estable, si luego de la perturbacion, todas las poblaciones
regresan a los valores previos a la ocurrencia de la perturbacion.
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Caja 3. Evaluacion de la estabilidad mediante matrices Jacobianas.

Para determinar la estabilidad de una comunidad representada mediante ecuaciones LVG debemos
evaluar la estabilidad de las densidades de equilibrio mediante el uso de una matriz Jacobiana. La
matriz Jacobiana tiene como elementos las derivadas parciales de las ecuaciones de crecimiento
poblacional respecto a cada variable (especie). Si comenzamos con una ecuacidn tipo LVG:

k, + E“.. N, |

dN,

-N.
I

Donde «, =i r /k .De esta manera, es evidente que la derivada parcial de ¥, /dif con respecto a
Nj es:

dah.
- dr a. N,
i) |I"rl 0 '

Esta derivada parcial evaluada en densidades de equilibrio N* es « N . Por su parte la derivada

parcial de «% /ir con respecto a su propia densidad es:
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.{.-l' = n
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En el equilibrio:

L]

k, = —E a N

Si sustituimos esta ultima ecuacién en la anterior y dandonos cuenta que en la ultima ecuacién la
sumatorias se realizan sobre todas las especies i, mientra que en la penultima ecuacién la
sumatoria excluye a la especie i, obtenemos :

iy

o

_ ot = 2o N +a IJ.IFI- =aN,
aV, ) D

De esta manera nos damos cuenta que en un sistema de ecuaciones LVG la matriz Jacobiana ()
puede ser representada de la siguiente manera:

J = DA
Donde {7 es una matriz diagonal que contiene los valores de las densidades de equilibrio de las

especies. Por su parte /1 es la matriz comunitaria. De esta manera los elementos en la matriz
Jacobiana () tienen la forma:

Jo=Noa,

Finalmente, si se evalian las autovalores de esta matriz se puede establecer su estabilidad local.
Este equilibrio sera estable, siy solo si, todas las parte reales de los autovalores son negativos.

24




En el modelo de May existen tres parametros que son utilizados para
caracterizar las redes. Estos son: g = la intensidad de las interacciones entre
las especies, C = conectividad (densidad), definida como el numeros de
vinculos presentes en la red en relacion al maximo posible, y S = riqueza,
definida como el numero de especies presentes en la red. El resultado
fundamental obtenido por May, fue el establecimiento de una condicion
necesaria para que una red presente equilibrio. Esta condicion puede ser
expresada por la siguiente inecuacion: S(SC)""?< 1. De esta manera, se puede
apreciar facilmente que incrementos en la intensidad de las interacciones, la
riqueza o la densidad en una red tienen efectos desestabilizadores. Resultado
que evidentemente contradecia al paradigma imperante.

4.3. La controversia

Los resultados obtenidos por May tuvieron un profundo impacto en la
comunidad cientifica. Signific6 abandonar el paradigma complejidad-
estabilidad reinante desde los anos 50. Sin embargo, como en todos los
procesos de cambio de paradigmas, esta transicion no se dio sin polémica
(Kuhh, 1962). La metodologia utilizada por May fue prontamente criticada
(Morin, 1999; Begon et al., 2006; Dunne, 2005, 2006, 2009). En particular,
encontramos criticas tempranas a este trabajo en Lawlor (1978), Cohen y
Newman (1985), Taylor (1988), Law y Blackford (1992), Haydon (1994). Se
critico ampliamente el uso de un proceso tipo Erdos y Renyi (1960) en la
construccion de las redes. Se argumentaba que en la naturaleza los vinculos
entre las especies no se establecen al azar.

Donald DeAngelis (1975), fue el primero en cuestionar tedricamente los
resultados de May. Para realizar su analisis, DeAngelis evallo la estabilidad
de pequenas redes cuyas topologias presentaban una estructura mas cercana
a la observada en las redes reales. Para realizar esto solo hace falta
establecer los coeficientes en la matriz Jacobiana que representa las
interacciones en la red, de manera que se correspondan con la estructura
trofica deseada. En su estudio, DeAngelis encontrd, en contraposicion a los
resultados de May, situaciones en las cuales la complejidad incrementaba la
estabilidad de la red (Dunne, 2005).

Por su parte, Pimm y Lawton (1977, 1978) estudiaron la estabilidad de
pequenas redes compuestas por cuatro especies. A estas redes, se les vario el
diametro, mediante la introduccién de omnivoria. En lineas generales, los
autores encontraron que el incremento en la complejidad de las redes venia
acompanado por una pérdida de estabilidad. Sin embargo, algunas de las
redes generadas de esta manera fueron estables. Mas aun, aquellas redes que
presentaron estabilidad, presentaban tiempos de retorno a la estabilidad
menores (Dunne, 2005).

Yodzis (1981) estudiando la estabilidad de 40 redes troficas reales,
encontré que presentaban una estabilidad mayor que lo esperado por azar.
Moore y Hunt (1988) propusieron que los resultados obtenidos por Yodzis
(1981), se deben a la presencia de compartimientos (i.e., subgrafos altamente
conectados a lo interno, pero débilmente conectados entre si). Sin embargo,
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la presencia de compartimientos en las redes reales es un tema de mucha
polémica, encontrandose evidencia tanto a favor como en contra (Dunne,
2006).

De Ruiter et al. (1995), evaluando la estabilidad de redes reales, pero
incluyendo la estimacion de las intensidades de interaccion, encontraron que
las redes reales presentaban una mayor estabilidad que la esperada por azar.

En definitiva, mas alla del trabajo de DeAngelis (1975) ningin otro
trabajo basado en analisis de matrices Jacobianas ha encontrado una relacion
positiva entre el incremento de la complejidad y la estabilidad. Sin embargo,
la evidencia general sugiere que en la medida en que se incorpore realismo a
las topologias evaluadas, se obtienen redes mas estables. De esta manera,
pareciera existir evidencia de la presencia de restricciones topologicas en la
estructura de las redes reales. Restricciones orientadas a incrementar su
estabilidad (Dunne, 2005).

Es importante acotar que existen corrientes de investigacion que
muestran fuerte evidencia en favor de una relacion positiva entre la
diversidad y la estabilidad. Un resumen de estas evidencias se puede
encontrar en el trabajo de MacCann (2000). Sin embargo, como estas
evidencias se sustentan en mecanismos diferentes a los aqui estudiados (i.e.,
topologicos y dinamicos) no seran discutidos en esta revision.

4.3. Las limitaciones del enfoque Jacobiano

El uso de matrices Jacobianas para estudiar la estabilidad de redes
troficas tiene muchas ventajas, sin lugar a dudas, la mayor de ellas es la
simplicidad de la metodologia. Sin embargo, el uso de esta aproximacion
involucra un conjunto de supuestos y limitaciones que es necesario comentar.

En primer lugar, en esta aproximacion se considera (implicitamente)
solo la persistencia de las dinamicas con estabilidad de punto. De esta
manera, no se evalla la posibilidad de subsistencia de poblaciones mediante
otras dinamicas, como por ejemplo, a través de dinamicas caoticas o ciclos
limites (Hastings et al., 1993).

Mediante esta metodologia, solo se evalla el efecto de perturbaciones
pequenas. Es importante recordar que cuando los equilibrios locales son
diferentes a los globales, o cuando existe mas de un punto de equilibrio,
perturbaciones grandes pudiesen desplazar a las poblaciones a equilibrios
alternativos (Figura 16). Situacion que no es tomada en cuenta por esta
metodologia (Dunne, 2005).
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Figura 16. Relacion entre los equilibrios locales y globales (tomado de Begon et al., 2006).

Finalmente, la linearizacion de los coeficientes de interaccion
constituye una aproximacion gruesa al estudio de la dinamica del sistema.
Esta aproximacion solo es efectiva cuando las poblaciones presentan pequeias
varianzas en sus densidades poblacionales. Dado que, de existir varianzas
mayores, las interacciones no lineales entre las especies serian pobremente
descritas por las aproximaciones lineales (Dunne, 2005).

4.4 No linearidad, ;una posible reconciliacion?...tal vez no.

“...ecological theory has tended traditionally to rely on the assumption that a system is stable if, and
only if, it is governed by stable equilibrium dynamics.” (MacCann, 2000)

Al comienzo de los afos noventa, surgid una nueva aproximacion al
estudio de la estabilidad de las redes ecoldgicas. Esta aproximacion logré
superar las limitaciones inherentes al uso de matrices Jacobianas. Sin
embargo, el aumento en el realismo de los modelos, se logro a expensas del
poder matematico propio de las soluciones analiticas. De igual manera, la
nueva aproximacion, en un principio restringié en gran medida la riqueza de
las comunidades evaluables (Dunne, 2005).

La mayoria de los estudios realizados mediante esta nueva
aproximacion se fundamentaron en el uso del modelo bioenergético propuesto
por Yodzis e Innes (1992). En este modelo, mediante el establecimiento de
reglas y restricciones energéticas, se construyen un conjunto de ecuaciones
diferenciales ordinarias. Una por cada especie de la red. Luego, mediante la
integracion numérica de estas ecuaciones, se obtienen series de tiempo en
donde se observa la dinamica de la biomasa de las especies. Medida que es
utilizada para caracterizar las dinamicas poblacionales. En este caso, a
diferencia de la aproximacion Jacobiana, se pueden obtener dinamicas
poblacionales mas complejas (e.g., ciclos limites, caos).
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Caja 4. Modelo bioenergético (Yodzis, 1989).

El modelo bioenergético, comprende una serie de pasos que pueden ser enumerados de la
siguiente manera:

1-. En este modelo se parte de un numero N de especies basales, cada una con una
produccion P.

2-. Luego, una secuencia de especies entran al sistema. A cada nueva especie que entra al
sistema, se le asigna una tasa de ingesta de energia e, tomada del intervalo (1, 105), de
acuerdo a la siguiente densidad de probabilidad:

Cile=1) l<e<lD
ey =1 {
P e, e 10 <e < 10°

Donde C; y C> son constantes que aseguran que p(e) sea continua, con su integral sobre el
intervalo (1, 10%) igual a 1.

3-. La especie recién llegada, escoge, en pasos discretos de tiempo, como presas potenciales
una secuencias de especies (s7,s2...) ya presentes en la comunidad. La escogencia se realiza
de la siguiente manera: en cada paso, la probabilidad de elegir una especie en particular, es
proporcional al total de energia no utilizado en esta especie (es decir al total de energia
presente en la especie que no es consumida por otros depredadores).

La nueva especie puede utilizar una fraccion aleatoria f(0<fi<1) de la produccién total de s;.
Cada especie s;, antes de la llegada de la nueva especie, puede ser también depredada por
otras especies presentes en la comunidad. En el caso de que fisea mayor que la fraccion de la
produccion de s; que no esta utilizada, fi es reajustada para que iguale la cantidad de
produccion no utilizada de la especie s..

Por lo tanto, la nueva especie, tiene a su disposicion por unidad de tiempo, una fraccion de la
produccion total P de la especie s;, igual a fiP. Esto, para cada una de las especies s;
consumidas por la nueva especies.

4-. La secuencia de pasos definida en (3) termina tan pronto como la suma T= fiP+f2P>
+...supere los requisitos energéticos e de la nueva especie. En el caso en que T nunca alcance
esta cantidad, incluso cuando todas las especies de la comunidad estén incluidas en su dieta,
la nueva especie no se puede establecer en la comunidad, y otra nueva especie invade. La
nueva invasion comienza en el paso (2).

En el caso en que la secuencia termine en un T>70e el ultimo f; es ajustado para que T=10e.

5-. Todas las especies, salvo las basales, tienen una eficiencia ecologica igual a E. De esta
manera, la produccion de cada especie esta definida por ET. Siendo esta cantidad (ET), la
produccion disponible para los depredadores de esta especie.

6-. Nuevas especies continuan ingresando a la comunidad de esta manera, hasta que la
energia total no utilizada en la comunidad se hace menor a cero.

Utilizando esta aproximacion, McCann y Hastings (1997) encontraron
que la omnivoria puede incrementar la estabilidad. Por su parte, McCann vy
colaboradores (1998) encontraron que las interacciones débiles tienen efectos
estabilizadores en la red. Esto pudiese ser una posible via para explicar la
existencia de grandes comunidades complejas en la naturaleza (MacCann,
2000, Dunne, 2005).

Es interesante apreciar que la reduccion en la intensidad de las
interacciones, es un mecanismo que permitiria atenuar el efecto del

28




incremento en la conectividad y/o en la riqueza en la inecuacion (B(SC)"/2< 1)
propuesta por May (1973). Reconciliandose de esta manera los puntos de vista
de MacArthur-Elton con los de May.

Rich Williams y Neo Martinez (2004) extendieron el uso del modelo
bioenergético a grandes redes troficas. Para establecer la topologia de las
redes, utilizaron diferentes modelos de ensamblaje (i.e., modelo aleatorio,
de cascada y de nicho). Los resultados por ellos obtenidos fueron congruentes
con los de May (1973).

Kondoh (2003), en una interesante innovacion metodologica, construyo
modelos que contemplaban la posibilidad de variaciones en las preferencias
de los consumidores. De esta forma encontré una relacion positiva entre
complejidad y estabilidad.

En definitiva, todavia no ha sido posible establecer con certeza cual es
la relacion existente entre la complejidad y la estabilidad en los ecosistemas.
La evidencia tedrica es contradictoria, pero pareciera apuntar hacia una
relacion negativa. Por su parte, la evidencia encontrada en experimentos de
perturbacion (MacCann, 2000), también contradictoria, pareciera apuntar a
una relacién positiva.

Sea como sea, la presencia de ecosistemas complejos en la naturaleza
es una evidencia irrefutable de que son posibles. Sin embargo, otra pregunta
diferente es: json los ecosistemas naturales estables en los términos aqui
discutidos? No sabemos si los ecosistemas que observamos en la naturaleza se
encuentran en un estado estable, un ciclo limite, caos o inclusive un
transiente. Sea como sea, la Unica conclusion definitiva que se puede sacar,
es que se necesita mas investigacion y nuevas aproximaciones en este
interesante campo de estudio, campo que se encuentra muy lejos de estar
agotado.

5. Uniendo las divisiones: una propuesta

5.1. Introduccion a la propuesta

Como se ha podido apreciar en las secciones anteriores, existen
multiples aproximaciones al estudio de las redes ecoldgicas. A grosso modo,
se pueden diferenciar dos, aquellas basadas en la bUsqueda de patrones
topologicos en tramas troficas reales y aquellas fundamentadas en el estudio
de la estabilidad de redes hipotéticas.

De igual manera, en las secciones anteriores, se ha mostrado como el
estudio de las redes ecologicas ha estado fuertemente sesgado hacia la
evaluacion de un tipo de interaccion particular, las troficas. Es solo
recientemente, que se ha profundizado en el estudio de las redes de
mutualistas. Sin embargo, centrarse en la estructura de las relaciones
mutualistas, no es menos sesgado que hacerlo en las troficas. Actualmente, es
dificil pensar que un solo tipo de interaccion ecoldgica sea responsable de la
estructuracion de las comunidades, inclusive es dificil pensar en que exista un
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mecanismo que sea preponderante. La estructura de las comunidades, es
seguramente una propiedad emergente que surge de la interaccion de todos
los tipos de relaciones ecoldgicas.

Hasta la fecha no se ha desarrollado una aproximacion integral que
permita evaluar a lo unisono el efecto de las diferentes interacciones sobre la
topologia y estabilidad de las redes ecoldgicas. Tal vez, para llevar a cabo un
trabajo de esta naturaleza, haga falta cuestionarnos el concepto que tenemos
de interaccion ecolodgica. Esta es la aproximacion que se propone en esta
monografia. Sin embargo, antes de desarrollar matematicamente la
propuesta, debemos detenernos un segundo a pensar sobre las interacciones
ecologicas.

5.2. Interacciones, una mirada diferente
Lo unico constante es el cambio (Heraclito de Efeso, 544 - 484 AC)

El epigrafe de esta seccion sugiere que irremediablemente todo
cambia... y tal vez, las interacciones entre las especies no sean la excepcion,
veamos. El esquema tradicional utilizado para caracterizar las interacciones
ecoldgicas (Odum, 1953) sugiere que las interacciones tienen un signo de
acuerdo a si favorecen (+) o desfavorecen (-) a una especie en particular; en
el caso de interacciones neutras se utiliza el cero (0). De esta manera, se
obtienen diversas combinaciones de simbolos, las cuales representan las
diferentes interacciones posibles (e.g., -/- para la competencia; +/+ para el
mutualismo; +/0 para el comensalismo).

El esquema tradicional supone de manera implicita que estas
interacciones permanecen constantes en el tiempo. Sin embargo, evidencia
empirica (Barkai y McQuaid, 1988; Bronstein, 1994; Bao y Addicott, 1998;
Schmitt y Holbrook, 2003) indica que la realidad puede ser otra; dependiendo
de diversos factores el tipo de interaccion entre dos especies puede variar en
intensidad e incluso en su naturaleza (signo). Una manera de interpretar esto
es que el desenlace de una interaccion es el resultado del balance entre los
costos y los beneficios involucrados para cada especie en la asociacion. Estas
interacciones son las que Bronstein (1994) ha llamado interacciones
condicionales.

Analicemos las consecuencias. En el marco de los sistemas clasicos tipo
Lotka-Volterra, los coeficientes («ij), que representan la intensidad y el tipo
de las interacciones, pueden no ser constantes. Entonces, una alternativa es
aplicar una funcién sobre «ij, de manera que su magnitud y su signo puedan
variar dependiendo del valor de otras variables (Hernandez, 1998; Hernandez
y Barradas, 2003).

Por ejemplo, si tanto los costos como los beneficios en la interaccion
varian con las densidades poblacionales de las especies involucradas, el
balance de estos queda expresado en una funcidén aij(N;) densodependiente.
Algunos ejemplos de funciones «;j(N;) se presentan en la Figura 17.
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Figura 17. Relaciones entre densidades poblacionales N; y los coeficientes de
interaccion ¢;;. Las funciones de interaccion «;;(N;) (linea negra continua) resultan de
la suma algebraica de los beneficios (linea gris continua) y los costos (linea gris
punteada) densodependientes en la asociacion (modificado de Hernandez y Barradas,
2003).

En definitiva, para comenzar con nuestra propuesta, se sugiere que las
interacciones entre las especies en la comunidad no necesariamente son
constantes; los valores de los coeficientes de interaccion « pueden variar de
acuerdo a alguna funcion. Cada funcién se puede construir ad hoc tomando en
cuenta variables y parametros relevantes en el comportamiento de la
asociacion. Por lo tanto, el tipo de interaccion que observamos en un
momento dado entre dos especies, no es mas que una fotografia en un
continuo. El tipo de relacion observada en un momento especifico, sera el
resultado de los valores particulares de las variables y parametros que afectan
la interaccion para ese instante de tiempo.

5.2. Una comunidad
“...tan simple como sea posible, pero no mas” (Albert Einstein, 1934)

;Como simular matematicamente una comunidad? La manera mas
sencilla es mediante el uso de ecuaciones Lotka-Volterra Generalizadas (LVG).
La ecuacion de la tasa de cambio de la densidad de la especie i presenta la
siguiente estructura (Case, 1999):

dN; L Nj
dt SK,

Estas ecuaciones son generalizaciones del modelo original de Lotka-
Volterra de competencia, extendido a un sistema de interacciones entre n
especies, no limitadas a interacciones competitivas. El tipo de interaccion
esta determinado por el signo de los coeficientes de interaccion aijy aji entre
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cada par de especies. Los parametros ri y Ki son la tasa intrinseca de
crecimiento y la capacidad de carga de la especie i.

Se pudiese cuestionar el uso de un modelo como éste, por ser una
aproximacion fenomenoldgica. Sin embargo, en vista de que intentamos
estudiar redes ecoldgicas (i.e., evaluando en conjunto mdltiples tipos de
interacciones condicionales), creemos prudente seguir el consejo de Einstein
(1934) y construir un modelo simple, pero util. De esta manera, por los
momentos, el Unico cambio que vamos a introducir al modelo LVG es
considerar que los coeficientes de interaccion son funciones de la densidad de
la especie asociada (aij= f(N;)). Esta pequena modificacion, como se vera mas
adelante, en efecto nos permite evaluar lo que nos hemos planteado.

La introduccion de interacciones densodependientes al modelo LVG,
permite evaluar potencialmente el conjunto entero de interacciones en una
comunidad. Por ejemplo, un caso en el cual todas las interacciones estan
reguladas por una funcion no lineal especifica, la ecuacion quedaria de la
siguiente manera:

2
aN, ol Nj(b,-Nj—c,-Nj
K 14aN

dt

Nos damos cuenta de que el valor de la interaccion esta determinado
por los valores de la densidad poblacional de las especies j. Debido a la forma
particular de esta funcion de interaccion aij, representa una interaccion
positiva a densidades bajas de Nj, y cuando N; se incrementa, la interaccion se
hace mas intensa (mas positiva), para luego disminuir en intensidad, pasar por
cero, y cambiar de signo, aumentando en intensidad pero negativamente (ver
Figura 1, extremo superior izquierdo). De esta manera se observa como la
forma particular de esta interaccion permite evaluar el abanico entero de
relaciones ecoldgicas posibles.

Dada la naturaleza compleja de esta ecuacion, para estudiar su
comportamiento se hace necesario el empleo de métodos numéricos. Para
realizar esto, transformamos la ecuacion a tiempo discreto, obteniendo la
ecuacion en diferencias:

2

n wN. N. |bN: —c;N-

N~ =Nit+l"l~N~t+zl lz.]t ll-j:d]vlz Jt
' ! i,

L+l l
J=1 K
Esta ecuacion representaria el caso extremo, en el cual todas las
interacciones estarian determinadas por funciones no lineales como la antes
descrita. De manera general podemos expresar la ecuacion para cualquier aij=
f(N;j) de la siguiente forma:

li

Niz n
NiH—l :Nit +riNiz + K. 'leth alj(Nj)
1 Jj=

Esta formulacion genérica permite evaluar un conjunto amplio de
funciones aij= f(N;), representando diferentes formas de relacion (e.g.,
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lineal, no lineal), acotar los valores posibles (e.g., solo positivos), ser una
constante (i.e., transformar la funciéon en un parametro), o simplemente no
existir (i.e., aj=0). Como establecer estas funciones de una manera
ecolégicamente razonable sera discutido en el apartado sobre
parametrizacion. La expresion resultante se podria simplificar, sin embargo
escogemos dejar los parametros de manera explicita en aras de la
interpretacion ecoldgica de sus términos.

La ecuacion evalla el valor de la densidad de la poblacion i en el
tiempo t+1. Para estudiar la dinamica de la comunidad de n especies
(i=1,...,n) utilizamos un sistema de n ecuaciones, simplificado en notacion
matricial, para lo cual definimos el siguiente conjunto de vectores y matrices:

N, 7 0 00 0 0] %<1 0 000 0
N 0 rn 000 0 0 %< 000 0
. . 2 .
N, - T L O e N O B
: 00 00 . 0 0 o0 0 0
_N”_t _0 0 0 "y | _ 0 0 0 %{n_
_ - _a (04 (4 a 1
Nl 0 00 0 11 12 13 In
0 N2 0 O 0 a21 a22 ¢ ¢ ¢ a2n
0 0 .00 0|; 4%
D, = t
0 0 0 .0 0
0 0 00 0 0
L 0 0 000 Nn 1 O G2 . . . Ay Jt

Para este trabajo es importante resaltar la presencia de la matriz Ay,
conocida como matriz comunitaria. Las entradas de esta matriz representan
las interacciones entre las especies en la comunidad, que en este caso
pueden ser densodependientes.

Finalmente, la dinamica de la comunidad queda descrita por la
siguiente ecuacion recursiva:

N,,; =N, +RN,+(RK D,A,)N,

5.3. Una metacomunidad
“Los ecosistemas no bailan en la punta de un alfiler” (Margalef, R. 1980)

Numerosos estudios (Levins, 1969; Comins et al., 1992; Bascompte y
Solé, 1998) han puesto de relieve que muchos patrones ecoldgicos no pueden
ser explicados Unicamente mediante los factores y mecanismos considerados
habitualmente en ecologia (e.g., tasas de crecimiento, estocasticidad,
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competencia, depredacion). La naturaleza espacial de los ecosistemas
condiciona muchos de sus patrones y dinamicas. La inclusion del espacio en
los modelos ecologicos ofrece nuevas perspectivas para explicar patrones y
ofrece un punto de encuentro entre numerosos procesos ecologicos (Zavala et
al., 2006).

El uso del espacio en los modelos ecoldgicos ha abierto nuevas
perspectivas en la comprension de fendmenos tan relevantes como la
persistencia de poblaciones aisladas (Hanski y Gilpin, 1997), la coexistencia
entre especies similares (Levin, 1976; Pacala, 1996) o incluso la aparicién de
nuevas especies (Antonovics, et al., 1994; Olivieri, et al., 1995; Zavala et al.,
2006). En particular, Leibold et al. (2004) han mostrado el potencial que
puede tener la evaluacion de las dinamicas metacomunitarias.

El modelo descrito en el apartado anterior puede ser facilmente
extendido para analizar dinamicas comunitarias en espacios heterogéneos. Es
decir, sistemas de comunidades interconectadas por eventos de migracion:
una metacomunidad.

En nuestra propuesta la simulacion de la dinamica de la
metacomunidad se hace en dos pasos. Primero se evalGa la dinamica interna
de cada comunidad, considerando las interacciones entre las especies
presentes con ecuaciones tipo LVG como las ya descritas. Luego, en un
segundo paso, se representan las migraciones entre comunidades,
considerando que una fraccion de individuos de cada especie en cada
comunidad migra a otros espacios (Hassell et al., 1991; Hernandez, 2008).
Luego se repite de nuevo el primer paso partiendo de los resultados
obtenidos. El modelo se representa entonces por las ecuaciones:

rN
N, -.Hur”,_:_ +r N -+ N i
.ﬁ- _I-I

N, =Ny, = {.r.li.fgrl “} + l{ni'e',[;r_ .I}

Donde N;(k)t+1 es la densidad de la especie i en la comunidad k en el

tiempo t+1 antes de las migraciones, y Ni(k)m es la densidad después de que

ocurran los eventos de migracion. Esta ultima cantidad esta determinada por
la cantidad de emigrantes {migrix)} a otras comunidades y la cantidad de
inmigrantes {migri} desde otras comunidades (. Esto ocurre para n especies
(i,j=1,2,...,n) y c comunidades o parches (k,(=1,2,...,¢).

Los patrones de migracion a evaluar pueden ser muchos; este detalle se
incorpora en las expresiones {migrix} y {migriy} en la segunda ecuacion. Se
puede comenzar con uno sencillo, con pocas comunidades de pocas especies,
para luego ir incluyendo patrones mas complejos, o mas realistas,
proyectados a muchas comunidades con muchas especies.

Por ejemplo. Un patron sencillo seria suponer que la fraccion que migra
por especie es constante en cada unidad de tiempo, que las migraciones son
conservativas (no existen pérdidas de individuos durante la migracion), y que
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las comunidades se encuentran equidistantes (modelo espacialmente
implicito), es decir, el nimero de emigrantes de la especie i en una
comunidad se dividira equitativamente entre el nimero de comunidades
restantes.

En este caso la segunda ecuacion del modelo queda:

' ] 1 ¢ '
Ntk =Nichy ~HiyNicoy + 7 ZHiaoNio,,
/=1
I#k
Donde i) es la fraccion de individuos de la especie i en la comunidad k
que emigra, de manera que el segundo término de la derecha de la ecuacion
evalla la pérdida de individuos de la especie i por emigracion, y el tercer
término representa el ingreso de individuos de esa especie sumando el aporte
de cada una de las otras comunidades.

El modelo para n especies y ¢ comunidades se puede expresar en forma
matricial, de manera de obtener matrices M ={my} que representen
diferentes patrones de migracion entre comunidades; conceptualmente
equivalente a las matrices A={a;j}.

5.4. Parametrizacion del modelo
“Al fin....” (Griffon, D. 2010)

Hasta ahora hemos visto como, valiéndonos de ecuaciones LVG y de
interacciones condicionales, podemos evaluar numéricamente la dinamica de
comunidades (e incluso metacomunidades) de manera sencilla. Al evaluar el
sistema de manera numérica, podemos esperar el surgimiento dinamicas
complejas como ciclos limites o caos. Sin embargo, hasta ahora no se ha
mencionado bajo que criterios se evaluara el modelo. Para hacer esto, se
comparara los patrones obtenidos en el modelo, con los observados en la
naturaleza. Es precisamente en este punto, donde proponemos hacer una
integracion entre las diferentes aproximaciones al estudio de las redes
ecoldgicas (i.e., topologicas y dinamicas). Pero antes de realizar nuestra
propuesta, debemos precisar algunos puntos indispensables.

5.4.1. Una consideracion topoldgica

Supongamos una red ecoldgica cualquiera, es decir una red en la cual
se presentan todos los tipos posibles de interacciones en una comunidad.
Supongamos que esta red presenta la topologia descrita en la siguiente figura:
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En la red, cada vinculo representa la ocurrencia de interacciones
ecoldgicas entre dos especies. Por lo tanto, cada vinculo en realidad
representa dos efectos. Es decir, el efecto de la especie A sobre la especies B,
y el efecto de la especie B sobre la especie A. Como ya se menciono, estos
efectos pueden ser descritos en términos de signos dependiendo de la
naturaleza de las interacciones en juego. De esta manera, si a cada vinculo le
indicamos su juego de signos obtenemos lo siguiente:

+/-

+f- +/0

Es interesante observar como en esta red, un subconjunto de nodos
corresponde a relaciones del tipo +/-, es decir interacciones tipo victima-
explotador. Este subconjunto de vinculos es lo que llamamos una trama
trofica. Si distinguimos este subconjunto de nodos representandolos con otro
color obtenemos:

o e "y i

M
e [
of- / o) L
k.

Esta misma operacion puede ser realizada para todos los tipos de
interaccion presentes en la red. Si llevamos a cabo esto, obtenemos la
siguiente red:
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En esta imagen se hace evidente que la estructura de una red ecologica
esta compuesta por un conjunto de subredes (subgrafos). De estos se ha
estudiado con detalle los relacionados con las tramas troficas y las redes de
mutualistas. Estos dos subgrafos pueden se facilmente aislados de la red
ecoldgica obteniendo lo siguiente:

Red Tréfica Red de Mutualistas

AN
Y
N\

Esta propiedad de las redes ecoldgicas es fundamental para la forma en
la cual se quiere evaluar el modelo. Sin embargo, antes de describir este
procedimiento debemos considerar otras cosas.

5.4.2. Distribuciones de abundancia

En una comunidad no sdlo es importante la topologia de las
interacciones entre los miembros. Igualmente importante es el estudio de las
densidades poblacionales de las especies presentes. Sin embargo, este es un
tema que brilla por su ausencia en el estudio de las redes ecologicas.

Las distribuciones de abundancias son un area de estudio que ha sido
profusamente estudiada desde un punto de vista empirico. Es particularmente
bien conocido el patron empirico llamado distribucion Preston (Begon et al.,
2006). Desde un punto de vista tedrico, Hubbell (2001) mediante una
aproximacion de campo medio, desarrollo la Teoria Neutral Unificada de la
Biodiversidad. Teoria que hace predicciones explicitas sobre los patrones de
abundancia esperados.

De esta manera nos damos cuenta de que existen patrones generales
que han sido propuestos para caracterizar las distribuciones de abundancia en
las comunidades naturales. Estos patrones pueden ser utilizados en la
evaluacion del ajuste de nuestro modelo.

5.4.3. Evaluacion del modelo

Finalmente, antes de exponer como se realizara la evaluacion del
modelo, se debe puntualizar que existen multiples formas de construir
matrices comunitarias como las aqui planteadas. Evidentemente, el nimero
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de especies consideradas puede variar, pero también es importante apreciar
que la naturaleza y proporcion de los diferentes tipos de funciones a;j(N;)
también lo puede hacer.

Ahora bien, como decidir cual es la proporcion adecuada de cada tipo
de interaccion en una red ecoldgica. Lamentablemente no disponemos de
informacion a priori que nos permita tomar esta decision. La Unica alternativa
que nos queda es realizar simulaciones del modelo bajo “familias de
interacciones” y luego evaluar el resultado de estas simulaciones en el marco
de la informacion que si conocemos. Es decir, en el marco de los patrones
topologicos y de abundancia conocidos. Donde “familias de interacciones”
significa combinaciones arbitrarias de diferentes tipos de interacciones.

Una vez establecidas las familias de interacciones (i.e., una vez
disenados los experimentos a realizar), se desarrollaran numéricamente las
diferentes simulaciones. Estas se ejecutaran hasta que el sistema alcance un
equilibrio, ciclo limite o en su defecto hasta alcanzar un nUmero
predeterminado de iteraciones.

Una vez finalizada una simulacion, se evaluara la distribucion de grados
y de abundancias obtenidas. Se evaluara el ajuste de las distribuciones de
abundancia obtenidas con las esperadas tedricamente para comunidades de
caracteristicas iguales. Estas comparaciones se haran con las distribuciones
tedricas Log-normal (i.e., Preston) y neutral (Hubbell, 2001).

Para evaluar las topologias, las redes seran descompuestas en subgrafos
concernientes a las relaciones troficas y mutualistas. Cada uno de estos
subgrafos sera evaluado en términos de su ajuste a los valores esperados de
acuerdo a la evidencia empirica. Es decir, se comparara la distribuciéon de
grados de las redes obtenidas con lo esperado de acuerdo a los patrones
observados en la naturaleza.

Finalmente, se construira un indice multicriterio (Saaty, 2005) para
decidir cuales familias de interacciones reproducen mejor los patrones
observados en la naturaleza. En este indice se ponderara mediante un
procedimiento logico los diferentes criterios (e.g., topologicos, abundancia).
De esta manera, se lograra escoger entre las familias de interacciones
tomando en cuenta toda la informacion disponible.

Para la comparacion del ajuste de los modelos comunitarios vy
metacomunitarios, es importante primero apreciar que uno es un caso
particular del otro. Por lo tanto, los modelos se encuentran anidados. Gracias
a esta caracteristica, los dos modelos pueden ser evaluados mediante razones
de verosimilitudes. Pudiendo de esta manera establecer cual escala es mas
importante en la estructuracion de las comunidades. En este caso, se
establecera individualmente para cada uno de los criterios de evaluacion la
razon de verosimilitud entre las dos escalas. Luego los resultados seran objeto
de una evaluacion multicriterio de la manera antes descrita.
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