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Resumen

El mutualismo es un tipo de interaccion ecolégica que resulta beneficiosa para
ambas especies. La polinizacion es el ejemplo tipico. Los animales se alimentan
del néctar o aceite que producen las plantas y, a cambio, permiten la fertilizacion
floral al dispersar el polen.

El estudio de las comunidades mutualistas es un campo de investigacion muy
activo. Los datos disponibles crecen gracias al esfuerzo de los ecologos de campo.
Estos datos son vitales para probar las hipoétesis que intentan modelar este tipo
de relacion cooperativa.

La ciencia de redes ha demostrado ser una herramienta util en el terreno de
las interacciones ecologicas, siguiendo los pasos de su aplicacion con éxito en el
modelado de otras comunidades como las cadenas troficas. La estructura de la
red determina la dinamica de las poblaciones y la resistencia global del sistema.

En esta tesis describimos algunas contribuciones basadas en la ciencia de
redes para mejorar la comprension de esta relacion.

Los modelos dinamicos de poblacion se basan en la ecuacion de Verhulst (ecua-
cion logistica) en la que la tasa de crecimiento de Malthus se limita por el término
de competencia intraespecifica. Los mas utilizados en mutualismo son modifica-
ciones de la ecuacion logistica con términos adicionales para reflejar el benefi-
cio de las interacciones. Estos modelos tienen limitaciones como la divergencia
bajo determinadas condiciones (modelo de May) o una complejidad matematica
que dificulta su tratamiento analitico (modelos tipo II). En este trabajo presenta-
mos dos modelos inspirados en la ecuacion logistica, uno con capacidad de carga
constante y otro con saturacion del beneficio.

Las comunidades mutualistas muestran propiedades como el anidamiento y
la modularidad que se miden en la literatura con diferentes indicadores globales.
Proponemos una descripcion del mutualismo basada en propiedades topoldgicas
que revela una herramienta clasica de analisis de grafos, la descomposicion k-core.

Definimos tres k-magnitudes para describir la compacidad, conectividad y re-
sistencia de la red. Estos indices tienen significado tanto local como global. Para
probar la validez de estas magnitudes se usa la coleccion de datos mas amplia
disponible, con 89 redes mutualistas, de las que 59 son comunidades planta - po-
linizador y 30 redes de dispersores de semillas. Ademas, presentamos dos nuevos
tipos de visualizacion que muestran detalles imposibles de captar con el habitual
diagrama bipartito. Por ultimo, valoramos la resistencia de las redes llevando a
cabo un analisis comparativo de experimentos numeéricos de destruccion basados
en los indices de ordenacion comunes y en las k-magnitudes.
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Abstract

Mutualism is a kind of ecological interaction that results benefitial for both
involved species. Pollination is the typical example. Animals feed on nectar or oil
provided by plants and, in turn, enable flower fertilization when they disperse
pollen.

The study of mutualistic communities is a vey active research field. Available
data are growing thanks to the efforts of field ecologists. These data are vital to
test the theoretical hypotheses that try to model this kind of relationship.

Network science has proved to be a useful tool in this walk, following the suc-
cesful steps of its application in other areas of ecological modelling like food webs.
Network structure influences population dynamics and the overall system resi-
lience.

In this thesis we describe some contributions based on network science to
improve the understanding of this kind of cooperative relationship.

Dynamic population models are based on the Verhulst's equation (logisitic
equation), where the classic Malthusian growth rate is damped by intraspecific
competition terms. Mainstream population models for mutualism are modifica-
tions of the logistic equation with additional terms to account for the benefits pro-
duced by the interspecies interactions. They have shortcomings as population di-
vergence under some conditions (May’s equations) or a mathematical complexity
that difficults their analytical treatment (Wright's type II models). In this work, we
introduce two models inspired by the original logistic equation, one with constant
carrying capacity and the other with saturation of mutualistic benefit.

Mutualistic communities show properties like nestedness or modularity, that
are measured in the literature with different global indicators. We propose a des-
cription of mutualism based on topological properties unveiled by a classical
graph analysis tool, the k-core decomposition.

We define three k-magnitudes to measure network compactness, connectivity
and resilience. These indexes have both local and global meaning. To test these
magnitudes, we use the most complete available data set, comprised by 89 mu-
tualistic networks, with 59 communities of plants and pollinators and 30 seed
dispersers networks. Furthermore, we introduce two new kinds of visualizations
that show details that are impossible to grasp with the traditional bipartite graph.
Finally we assess network robustness performing a comparative analysis of nu-
merical destruction experiments based on well known ranking indicators and on
le-magnitudes.
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1 | Introduccion general

La conservacion de la biodiversidad es un asunto del maximo interés teodrico
y practico. Si en el pasado los esfuerzos se concentraron en la preservacion de
especies concretas, en la actualidad se comprende la importancia de proteger el
sistema completo. Este lo forman las especies y sus relaciones, tanto entre ellas
como con el entorno. La Ecologia se centra en el estudio de estas interacciones.
Al igual que en otras ramas de la Biologia, la clasificacion de los fenémenos es
un elemento central en el método de la ciencia ecologica. Asi, las relaciones entre
especies se denominan bidticas mientras que las que mantienen con el entorno
inanimado se llaman abidticas. Toda la gama de las interacciones bidticas puede
sistematizarse en unas pocas categorias. En la depredacion los individuos de una
de las especies se benefician mientras que los de la otra resultan perjudicados,
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como en el parasitismo y en la fitofagia. Estos tres tipos de interaccion se caracte-
rizan por la realimentacion negativa, al actuar en sentidos opuestos sobre las dos
especies.

Si una de las especies obtiene beneficio pero la relacion es neutral para la otra
se habla de comensalismo. Cuando resulta neutral para una especie y negativa
para la opuesta se denomina amensalismo. Por ultimo, si la relaciéon es positiva
en ambos sentidos, se trata de mutualismo. En Ecologia se contemplan estas rela-
ciones desde un punto de vista funcional y mecanicista [Roc0O6], atendiendo sobre
todo a los flujos de intercambio de materia, energia o servicios.

El conjunto de interacciones crea sistemas de gran complejidad. La dinamica
de las poblaciones, puede describirse utilizando modelos matematicos. Ademas,
en las ultimas dos décadas, la ciencia de redes ha contribuido al conocimiento
de las comunidades ecologicas aplicando sus propias técnicas de analisis. Estas
descripciones, fundamentadas en modelos y propiedades topoldgicas, son feno-
menologicas [Sch10].

Los distintos enfoques metodolégicos en la investigacion del mutualismo su-
ponen a veces dificultades de comunicacion, pero la colaboracion resulta enri-
quecedora. Por ejemplo, la laboriosa toma de datos de los ecdlogos de campo es
imprescindible para contrastar los modelos con la realidad. A su vez, los modelos
permiten explicar la estructura de las comunidades estudiadas [BBW15].

En esta tesis se plantean diversas contribuciones al estudio de las redes coope-
rativas que caracterizan el mutualismo desde el modelado matematico y la ciencia
de redes, intentando no perder de vista el significado biolégico.

1.1 El mutualismo en ecologia

El término mutualismo tuvo su origen en economia politica a principios del
XIX, relacionado con distintas concepciones utopicas. Fue el filésofo Pierre Joseph
Proudhon el que hizo del mutualismo el eje de su teoria social y economica.

“[Mutualismo es] un sistema de equilibrio entre fuerzas libres, en el cual estd ca-
da una segura de gozar de los mismos derechos bajo la condicién de llenar los mis-
mos deberes, y de obtener las mismas ventajas a cambio de los mismos servicios”
[Pro68].

La idea de beneficio compartido fue trasladada al campo de la biologia por el
parasitologo belga Pierre-Joseph van Beneden [BJKS82], que escribio:

“Al lado [de los parasitos y comensales] hay otros que se prestan mutuamente
servicios [..]. Creemos que es madas justo llamarles Mutualistas” [VB78].

El mutualismo puede adoptar varias formas e intensidades. La caracteristica
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que lo diferencia del resto de relaciones ecolégicas es la cooperacion entre especies
que intercambian servicios o bienes [BroO1].

1.1.1 Tipos de mutualismo

Las relaciones mutualistas pueden clasificarse segun distintos criterios. Por
el tipo de convivencia se diferencia el mutualismo de simbiosis del mutualismo
no simbidtico. En el primero, las especies solo pueden convivir en una relacion
intima, como la que se establece entre numerosos animales y su flora intestinal
o entre determinados tipos de bacterias y virus [Mor+05; Thr+07]. En el segundo
no hay convivencia permanente.

Atendiendo a la naturaleza del beneficio recibido, puede ser de bienes o
servicios. La polinizacion pertenece al primer tipo. Los animales (invertebrados
en su mayoria, pero también pequenos pajaros y murci€lagos) se alimentan de
polen o néctar y actiian a cambio como vectores de fertilizacion de las plantas. La
biologia de la polinizacion es muy rica. En ocasiones, las ceras o aceites florales
pueden servir para la construccion de nidos, y algunas especies de flores han
desarrollado enganos para los insectos que no reciben en esa situacion ningun
bien a cambio [Rec+14].

FIGURA 1.1: Apis mellifera libando en una flor de Opuntia basilaris, California
(Estados Unidos). Fotografia de Jessie Eastland, CC BY-SA 3.0.
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Las comunidades de plantas y dispersores de semillas funcionan con el mis-
mo esquema de intercambio de alimentaciéon por servicio. Los frugivoros obtie-
nen comida y en compensacion reparten las semillas de la planta. Este tipo de
mutualismo se registra sobre todo en los trépicos [BJO7; EF12].

Aunque menos comunes, también hay intercambios de recurso por recurso,
como entre las bacterias del tipo Rhizobium y las leguminosas a cuyas raices se
fijan. La bacteria proporciona compuestos nitrogenados a la planta y se alimenta
de los azucares que esta produce [Lin+10].

Finalmente, el intercambio de servicio por servicio es la base de simbiosis como
la de las anémonas con los peces y crustaceos que se han adaptado a vivir entre
sus tentaculos venenosos. La anémona protege al huésped de los depredadores y
a cambio éste elimina sus parasitos [Meb09].

Otra distincion se basa en la importancia vital para los actores. En el mutua-
lismo obligatorio cada especie requiere del concurso de la otra para subsistir. Se
suelen citar los ejemplos de la yuca y sus polillas (Prodixidae) o el ya mencionado
de la anémona, aunque hay dudas de que sean absolutamente obligatorios [BY82;
ATO95]. Esta asociado a una gran especializacion y coevolucion de los mutualistas.
En el mutualismo facultativo, la relacion no tiene ese caracter esencial. Es el mas
comun en las comunidades de plantas y polinizadores [GG12].

Una ultima distincién se basa en la recepcion directa o indirecta del bene-
ficio. El mutualismo directo es el mas comun. Desde un punto de vista de teoria
de redes el mutualismo directo se modela como dos enlaces unidireccionales entre
ambas especies, en general con pesos diferentes en cada sentido. No obstante a
veces interviene una tercera especie que intermedia entre las dos. Boucher, James
y Keeler exponen diversos ejemplos en su articulo [BJKS82].

FIGURA 1.2: Lasius niger cuidando de varios ejemplares de Cinara tujafilina
sobre hojas de la conifera Tuya del Canada Thuja occidentalis. Fotografia de
Carlos Delgado, cC BY-sa 3.0.
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Los insectos sociales han desarrollado formas de mutualismo muy elaboradas.
En la relacion entre hormigas y afidos se intercambia un servicio (proteccion)
por alimento (ligamaza, fig. 1.2) [V61+99]. Bajo determinadas circunstancias la
relacion se transforma en depredacion, las hormigas devoran a los afidos, con
una forma de explotacion muy similar a la que se establecio en el Neolitico entre
el ser humano y animales domesticados como la oveja. Otras especies cultivan
hongos en sus hormigueros [Mue+01], en un comportamiento que también se
asemeja a la relacion de mutualismo que supone la agricultura.

Otra especie de hormigas actiia como protectora de las acacias de las que reci-
ben alimento y también proteccion contra depredadores [RWSO0Z2]. Las asociacio-
nes entre mirmecofitas y hormigas son muy especializadas y de naturaleza sim-
bidtica [DL+04]. También se documenta un tipo de mutualismo indirecto entre
robles y hormigas, mediado por afidos. La abundancia de estos no dana al arbol y
beneficia a las hormigas, que a su vez, defienden al huésped de algunos insectos
que deterioran las bellotas [[H91].

1.2 Redes en ecologia

Una red es un conjunto de entidades entre las que se establecen relaciones.
Representando las primeras como nodos y las segundas como enlaces, se cons-
truye un grafo, un modelo abstracto muy versatil. La estructura depende solo de
su conformacion, no de la realidad que representa. La ciencia de redes es una
disciplina de desarrollo reciente que estudia cualquier fenomeno al que pueda
aplicarse este método de modelado. Utiliza técnicas propias de la teoria de gra-
fos clasica, de la fisica estadistica o de la sociometria y tiene un amplio espectro
de aplicacion: economia, biologia, tecnologia, historia, literatura... [Bar0O2; New03;
Bra+13]

Las redes son ubicuas en biologia [MVO7; RHO9]. Aparecen en las rutas me-
tabolicas, la expresion génica o en epidemiologia, por citar tres ejemplos destaca-
dos. Las comunidades ecologicas son redes de interacciones y su estudio en cali-
dad de tales es anterior al auge actual de la ciencia de redes. Los investigadores
de las cadenas troficas ("food webs", fig. 1.3) fueron los que abrieron este camino
[Pim82; Mar92].

1.2.1 Redes mutualistas

Las comunidades mutualistas se pueden modelar, en su forma mas general,
como redes bipartitas, dirigidas y pesadas. Son bipartitas porque existen dos cla-
ses de nodos y las relaciones solo pueden establecerse entre especies de clases
distintas. Los enlaces modelan el beneficio que la especie X de la clase A aporta
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Chengjiang Shale Burgess Shale

Original Species Trophic Species Original Species Trophic Species

S=85,L=559, C=0.077 S$=33,L=99, C=0.091 S$=142,L=771,C=0.038 S=48,L=249, C=0.108
TL=2.99, MaxTL=5.15 TL=2.84, MaxTL = 4.36 TL=2.42, MaxTL = 3.67 TL=2.72, MaxTL=3.78

FIGURA 1.3: Ejemplo de representacion de cadenas tréficas como redes
[Dun+08]. cC BY-SA 2.5.

a la especie Z de la clase B, por tanto son pesados [Bar+04]. La intensidad de
este beneficio no es la misma que la que que recibe X de Z, de manera que la
red es dirigida. La figura 1.4 muestra un diagrama bipartito de una comunidad
mutualista. Para hacer mas legibles los diagramas reales, la interaccion entre dos
especies se simplifica como un solo enlace no dirigido.

Una de las objeciones que pueden hacerse al modelado de las comunidades
mutualistas como redes es su enfoque reduccionista. Tan solo se incluyen las
interacciones positivas entre especies, pero como se ha explicado en el apartado
1.1.1 la realidad puede ser mucho mas rica. La red es una abstraccion a la que
podrian anadirse otros tipos de relacion, posiblemente complicando el modelo
hasta hacerlo inmanejable y mezclando los efectos del mutualismo con los de
otros tipos de relacion ecolégica. En este punto conviene recordar la reflexion de
George Box que abre la tesis. No hay modelos perfectos, pero algunos resultan
utiles.

FIGURA 1.4: Ejemplo de red mutualista con cuatro plantas y dos polinizado-
res

En su articulo seminal de 1987, Pedro Jordano aplicé de manera sistematica al
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mutualismo un enfoque de redes, utilizando las medidas que se habian empleado
para las cadenas troficas.

“Entender como se distribuyen el niumero y la fuerza de los enlaces entre los
distintos pares de especies es bdsico para entender la evolucion del mutualismo en
un determinado contexto” [Jor87].

El analisis partia de la matriz de adyacencia. Las especies de una clase se dis-
ponen como filas y las de la otra como columnas, si existe interaccion la casilla
de la matriz esta rellena (figura 1.5). Jordano observé que el naumero de interac-
ciones crece con el tamano de la red, como cabia esperar. La conectancia, enten-
dida como la fraccién del niumero de enlaces existentes entre todos los posibles
presentaba una gran heterogeneidad. A partir de la publicacion de este articulo,
la literatura sobre redes mutualistas ha conocido un crecimiento sostenido y vive
en la actualidad un periodo de florecimiento [GGC15].

Ademas de la conectancia, se han utilizado medidas habituales en el analisis
genérico de redes. La distribucion de grado representa el numero de enlaces por
especie, y en las redes libres de escala obedece a una ley de potencia. La mayoria
de las comunidades mutualistas muestran una ley de potencia truncada [JBOO03],
lo que indica que no se forman de manera puramente aleatoria pero que tampoco
se forman por conexion preferencial [BA99]. La explicacion del mecanismo sub-
yacente es aun objeto de debate pues no esta claro si surge por restricciones de
base biologica [BJO7], por pura estadistica [Vaz05] o porque los datos disponibles
no son suficientes y pueden tener sesgos de muestreo [Oku08; Will 1]. Por estos
inconvenientes la distribucion de grado no es la medida mas util en la caracteri-
zacion del mutualismo.

Otras magnitudes de uso comun como el clustering o la distancia media no son
libres de escala, es decir, dependen del tamarno de la red [Ole+06].

Ademas de la incertidumbre de los datos disponibles, la formacion de las redes
ecologicas, y en particular de las mutualistas, parece seguir distintas reglas que
la de redes artificiales:

“El mecanismo de que los ricos serdn mds ricos estd en contra de los principios
ecoldgicos. Por ejemplo, cuantas mads especies de frugivoros se alimenten de una
misma especie de fruto, la competencia crecera y serd menos probable que otro
JSrugivoro la incluya en su dieta y, por tanto, se alimentara de otras frutas.” [MPS06].

A pesar de todos estos obstaculos, el modelo de redes ha contribuido a avanzar
en el estudio del mutualismo con el uso de magnitudes que describen de manera
expresiva su estructura como la modularidad y el anidamiento.

De una forma intuitiva, la modularidad expresa la existencia de conjuntos de
nodos muy conectados dentro de una red con una densidad menor [NewO6]. Los
modulos aparecen en las redes ecoldgicas por la existencia de complementariedad
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FIGURA 1.5: Matriz de adyacencia de una red mutualista. Comunidad de
plantas (en azul) y polinizadores (en salmén), Ile aux Aigrettes (Mauricio)
[OEVO2].

funcional entre las especies que los forman y aportan estabilidad frente a las
extinciones en cascada [Ole+07; TE10; SB11].

El anidamiento es una medida de organizacion jerarquica [Atm86] que se ha
usado de manera habitual para caracterizar el mutualismo. Existe la evidencia
empirica de que existe un nucleo de especies muy conectadas entre si, a las que
se denomina generalistas. Por contra, las especialistas, con uno o muy pocos enla-
ces, interactuan con las generalistas pero raramente entre ellas [Bas+03; Kri+08].
Esta disposicion estructural es la que se cuantifica con el anidamiento.

Existen distintas medidas de anidamiento, que pueden usar la simplificacion
de tratar la matriz de adyacencia como binaria (Nestedness Temperature Calcula-
tor [AP95], NODF [AN+08]) o manejarla con sus pesos (WINE [GPIO9]). Las conclu-
siones sobre el papel del anidamiento en la formacion y estabilidad de las redes
mutualistas dependen de la medida empleada, lo que hace que el debate acadé-
mico sea intenso [SKA13; SV15]. De lo que no cabe duda es del impulso que ha

aportado este concepto a la investigacion sobre las redes mutualistas.
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1.3 Dinamica de las comunidades mutualistas

A pesar de su larga historia, hay aun muchos puntos abiertos en la investi-
gacion de la dinamica de poblaciones. Algunos de ellos fueron presentados en el
125 aniversario de la revista Science hace ya una década [KNO5; Pen05; Sto0O5].
Por ejemplo, los mecanismos que dan origen y mantienen la biodiversidad en
un ecosistema son objeto de investigacion desde campos diversos por la comuni-
dad cientifica [WMO0O; DWMO02; Ole+07; AAPO8; Bas09; SRTUO09; Bas+09; For+10;
EVRE12].

El antecedente mas antiguo del estudio cuantitativo de las poblaciones se re-
monta a 1202 cuando Leonardo Pisano (Fibonacci), describié en su obra enciclo-
pédica Liber Abaci la serie que sigue el crecimiento de una poblacion de conejos
[Sig02]. La teoria clasica de poblaciones, no obstante, se remonta a a 1798 cuando
Robert Malthus publicé An Essay on the Principle of Population [Mal98]. En dicha
obra Malthus razonaba que el crecimiento de la poblacion humana es proporcio-
nal a su tamano. Trasladandolo a una ecuacién diferencial:

% =rN (1.1)
donde N es el namero de individuos y r la tasa intrinseca o vegetativa de creci-
miento de la polacion, igual a la diferencia de las tasas de reproduccion y defun-
cion cuando no hay migraciones.

El modelo malthusiano predice un crecimiento exponencial, asi que si r > 0
no tendria limite. En este modelo r permanece constante a lo largo del proceso,
sin tener en cuenta factores limitantes como la falta de alimentos o de espacio.
En 1838 Verhulst annadié un término adicional y llamé6 a su modelo modificado
ecuacion logistica [Ver45]. La hipotesis de Verhulst es que la tasa de crecimiento
debe reducirse conforme N aumenta, hasta anularse. La forma matematica mas
simple de conseguirlo es haciendo que r sea una funcion lineal de N: r(N) =
r(0) — aN, donde 1(0) es la tasa intrinseca de crecimiento y « un coeficiente positivo
de friccion que se interpreta como la competicion entre los individuos de la misma
especie por los recursos que permiten su supervivencia. Por simplicidad, r(0) se
escribe en lo sucesivo como r. El modelo r/«x de Verhulst es:

dN

E:rN — N2 (1.2)

El término « actia como un freno biolégico, que situa al sistema en un punto de
equilibrio cuando la poblacion alcanza un valor K = r/x, comtinmente denominado
capacidad de carga.
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Sin embargo, la ecuacion logistica se conoce mucho mas en la forma que Ray-
mond Pearl introdujo en un libro de biometria en 1930 (véase una excelente resena
historica en [Mall2]). En esta formulaciéon, que se impuso en los libros de texto
y en la literatura cientifica, la capacidad de carga aparece como un parametro
explicito de la ecuacion y por ello se conoce como la forma r — K:

dN N
E:rN <1—K> (1.3)

La solucion de esta ecuacion es una curva sigmoide que crece asintoticamente
hacia K. La féormula de Pearl tiene algunos inconvenientes matematicos impor-
tantes [Kun91; GSBO05]. El mas notable es que predice un absurdo crecimiento si
la tasa r es negativa pero la poblacion inicial esta por encima de la capacidad de
carga. Este problema fue senalado por Richard Levins y en consecuencia se deno-
mina paradogja de Levins. Es importante mencionarlo, porque algunos modelos de
mutualismo se han derivado de la logistica en la formulaciéon de Pearl y por tanto
arrastran este inconveniente.

Para solucionar el problema Levins propuso que r debia ser siempre positiva
o nula. Gabriel et al. encontraron una soluciéon mas elegante usando la formu-
lacion original de Verhulst [GSBO5]. La condicion para que el sistema alcance la
estabilidad es que el coeficiente « sea siempre positivo y la capacidad de carga se
redefine como:

Keo = lim N(t), N(0) >0 (1.4)

t—o0

y entonces
Ko — r/a=K, sirt>=0,
0 si T<0

Estos modelos primitivos de dinamica no incluian interacciones entre especies.
Cuando varias de ellas comparten un mismo ecosistema aparece una compleja
cadena de relaciones que puede modelarse como una red, como se menciono en la
seccion precedente. En 1926 Vito Volterra propuso un modelo de dos especies para
explicar el comportamiento de algunos bancos de pesca en el Adriatico [Vol26]. Las
ecuaciones de Volterra describen las poblaciones de presa N(t) y depredador P(t)
de la siguiente manera:

dN
dp

donde a, b, c y d son constantes positivas. En el modelo de Lotka-Volterra, como
se conoce hoy, el crecimiento de la poblacion de la presa esta limitado por la
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poblacion del depredador y viceversa. Este par de ecuaciones tiene una solucion
oscilatoria.

El mutualismo, probablemente porque es una interaccion menos abundan-
te en la naturaleza, ha recibido menos atencion histéricamente, también desde
el punto de vista matematico. El primer modelo fue propuesto por Richard May
[May81]. Las ecuaciones de May son una modificacion de la logistica a la que
se anade un tercer término que representa el beneficio mutualista. Es la misma
idea que la del modelo Lotka-Volterra, pero con un inconveniente analitico, las
interacciones son siempre positivas, de manera que no hay oscilaciones y si la
posibilidad de un crecimiento ilimitado. El modelo de May se formaliza como:

dN N N
—L—_rN <1—1>+T1N1[312K12

dt K1

dN, N, Ny

— 2Ny (1-22 Nj Boi — 1.
7 = 2N < K2> +12 N2 321 s (1.6)

donde Ni{(N;) es la poblacion de la especie 1(2); ri(r;) es la tasa vegetativa de la
poblacion 1 (2) y K; (Kp) la capacidad de carga. Este es el maximo que el entorno
puede mantener en funcioén de la disponibilidad de sustento y espacio. Por ultimo,
B12 (B21) es el coeficiente que representa el beneficio mutualista para la especie
1(2) de su interaccién con la 2 (1).

El principal inconveniente del modelo de May es que conduce a crecimiento
ilimitado. No obstante, ha servido de inspiracion para todos sus sucesores que
incorporan términos adicionales para solucionar este problema.

Ha habido diferentes estrategias de ataque. Wright propuso un modelo de dos
especies con saturacion como resultado de las restricciones del handling time, Ty,
que corresponde al tiempo necesario para procesar los recursos (comida) produ-
cidos por la relacion mutualista [WriS89]. Esto dio lugar a la familia de modelos
conocida como tipo II:

dN1 2 abN1N2
S Ny —ag N2 2172
a N TNt T T,
dN, 2 abN; N,
E2 Ny — N2 S22 1.7
AT PPN (1.7)

donde a es la tasa efectiva de busqueda y b un coeficiente que tiene en cuenta los
encuentros entre individuos de las especies 1y 2. La dinamica del modelo depende
en gran medida del afinado de los parametros, pero para un rango limitado de
ellos muestra tres puntos fijos. Uno estable, que corresponde con la destruccion
completa, otro también estable en maximos de poblacion y un punto de silla de
montar que separa las cuencas de atraccion de los dos primeros.

Usando un modelo tipo II, Bastolla demostro6 la importancia de la estructura de

11
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la red para minimizar la competencia entre especies y optimizar la biodiversidad
[Bas+05; Bas+09]. Los modelos de tipo II son, no obstante, dificiles de manejar
analiticamente, debido a la forma en fraccion del término mutualista. Hay otras
alternativas recientes [JA13] que proponen anadir términos adicionales al modelo
tipo II, dificultando aun mas el analisis.

1.4 Propiedades estructurales del mutualismo

Como ya se indico, la investigacion sobre la estructura del mutualismo heredo
las herramientas conceptuales del analisis de las food webs, entre ellas el uso de
la conectancia. Esta magnitud se define como la fraccion de enlaces presentes de
todos los posibles entre las especies de ambas clases. Resulta un indice global de
utilidad limitada, pero sigue usandose para la construccion de modelos nulos que
veremos en este mismo capitulo. La distribucion de grado es la traduccion local
de la conectancia, y es muy heterogénea en las redes mutualistas, con algunas
especies mucho mas conectadas de lo que cabria esperar por azar [JBOO3].

Durante la ultima década el anidamiento se ha considerado como la caracteris-
tica distintiva del mutualismo [Bas+03], aunque en la actualidad esta afirmacion
esta sujeta a revision [JPP12; SKA13; JDGM13; FT14]. Este concepto tiene una
definicion clara en ecologia, una comunidad es anidada si las especies encontra-
das en un ambito geografico reducido son un subconjunto de las existentes en
un ambito mayor mas rico en recursos. Originalmente se aplico al estudio de la
distribucion de la fauna en islas. La de una isla pequena es un subconjunto de
la que existe en tierra firme o en una isla mayor de las mismas caracteristicas
biogeograficas [YD58; Atm86].

Si las especies se ordenan por grado, la matriz de adyacencia de una comuni-
dad con anidamiento fuerte muestra abundancia de interacciones entre las espe-
cies situadas en el vértice superior izquierdo. Alli se concentran las muy conec-
tadas, las de grado reducido aparecen conectadas con este nucleo y raramente
entre ellas.

En las redes mutualistas se observa un grupo de especies generalistas con un
alto numero de conexiones y especialistas que se conectan con las generalistas
pero apenas con otras especialistas. Esta organizacion, que tradicionalmente se
ha caracterizado como anidamiento, parece proporcionar estabilidad estructural
y maximizar las poblaciones de la comunidad [MWPO04; Bas+09; TF10; Suw+13].

La medida del anidamiento es la mas popular en el analisis del mutualismo,
pero no esta exenta de problemas. El principal es que existen distintos indicadores
que no son equivalentes. No vamos a hacer una revision de todos ellos, porque la
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FIGURA 1.6: Explicacion grafica sobre la relacion entre la forma de la matriz
de adyacencia y la configuraciéon de una red ecoldgica, en este caso de de-
predacion [Wei+13]. En la red perfectamente anidada las especies estan or-
denadas en orden decreciente de interacciones. Puede verse como se rellena
la esquina superior izquierda de la matriz (generalistas). A medida que nos
alejamos de esta, las especies son cada vez mas especialistas y raramente in-
teraccionan entre ellas. En la red modular aparecen grupos de especies con
una fuerte cohesion que forman islas en la matriz de adyacencia. La realidad
no es nunca ideal, y las redes mutualistas tienen anidamiento notable, pero
también zonas de modularidad y relaciones que se parecen a las de una red
aleatoria. Véanse las figuras 1.5y 1.10

produccion en este terreno ha sido prolifica [UANGO9], pero mencionaremos los
mas destacados.

Los basados en la temperatura comparan la posicion de los elementos de la
matriz de adyacencia con la llamada isoclina de anidamiento perfecto. La curva-
tura de esta linea se define por la conectancia de la red. La temperatura se calcula
como una funcion del numero de enlaces por debajo de la isoclina o los huecos
por encima de ella y de la distancia a la que se encuentran de esta [UGO7]. El
meétodo mas popular es el Nestedness Temperature Calculator (NTC) de Atmar y
Patterson [AP95].

Los métodos de tipo gap se basan en un conteo del numero de veces que habria
que mover los enlaces de la matriz para conseguir un anidamiento perfecto. El
primero en publicarse fue el llamado BR [BS99].

La tercera aproximacion consiste en utilizar la definicion original de anida-

miento y medir la superposicion (overlapping). Se cuentan las interacciones por

13



14 Capitulo 1. Introduccion general

filas y columnas y se identifican las que son subconjuntos por similaridad. El pri-
mer indice en seguir este criterio fue el HH [HHO3]. En los ultimos afnos se han
empleado mucho evoluciones de esta idea como NODF (Node Overlap Decreasing
Fill) [AN+08] y PRN (Percentage Relativized Nestedness) [PS12].

En los métodos descritos la matriz de adyacencia es binaria, o se trata como
tal. Si se desea tener el cuenta el peso de los enlaces, en el caso de que se dispon-
ga de datos, existen alternativas. WNODF es una modificacion de NODF [ANU11],
mientras que WINE se basa en la distancia Manhattan [GPI09]. Por ultimo, hay
que citar el Radio Espectral [SKA13]. Este indice es el médulo del autovalor ma-
ximo de la matriz de adyacencia, y es valido tanto para matrices binarias como
pesadas.
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FIGURA 1.7: Interfaz de usuario del Nestedness Temperature Calculator. Ob-
sérvese la isoclina de anidamiento perfecto y las ocurrencias por debajo de
ella [AP95].

Otro indicador global que se emplea de forma habitual en la caracterizacion
del mutualismo es la modularidad [NGO4; Ole+07]. De una forma intuitiva, los
modulos son grupos de nodos fuertemente conectados entre si dentro de una red
con baja conectividad. Al igual que sucede con el anidamiento, existen diferentes
algoritmos para el calculo de la modularidad. En mutualismo el mas usado es
el de Barber para redes binarias [Bar0O7] y una version reciente (QuanBiMo) para
redes pesadas [DS14].

La relacion entre modularidad y anidamiento en las redes mutualistas ha des-
pertado el interés de la comunidad cientifica [Ole+07; DO09]. Parecen comportar-
se como propiedades en cierto sentido antagonicas y por tanto como reguladoras
de la estabilidad [For+10]. Por ejemplo, los médulos actian como cortafuegos an-
te las extinciones en cascada [Saa+11] mientras que las redes muy anidadas son
mas vulnerables a este fenémeno [Lev+14].



Capitulo 1. Introduccion general

Ambas magnitudes se corresponden con propiedades globales de la red, pero
no ofrecen medidas locales. No tiene sentido hablar de anidamiento o modularidad
de una especie. Esta limitacion supone un obstaculo en la practica a la hora de
definir politicas de conservacion, porque no resultan tutiles para predecir el com-
portamiento ante extinciones parciales. Desde un punto de vista analitico, tam-
bién es deseable poder encontrar principios que funcionen tanto a escala global
como a escala local. Ademas, la relacion entre anidamiento, modularidad, abun-
dancia de especies y estabilidad de la red es un asunto muy debatido [For+10;
JPP12; SKA13; FT14]. Como resultado de todas estas consideraciones, la busque-
da de medidas alternativas, basadas en propiedades estadisticas o topologicas, es
una linea de investigacion activa [PJS14; Chalb; SV15].

1.5 Representaciones clasicas del mutualismo

Las redes mutualistas son bipartitas y por ello no es extrano que el diagrama
bipartito haya sido el mas empleado en la literatura. En este grafico los nodos
se disponen en dos filas paralelas, ya sean horizontales o verticales, y se unen
aquellos que interactiian. Cuando el tamano de la red es reducido, este diagrama
tan simple funciona de manera satisfactoria.

@ 6 @

FIGURA 1.8: Diagrama bipartito de la red de dispersores de semillas que se
us6 como ejemplo de calculo de las k magnitudes. Véase la figura 3.2.

En el ejemplo de la figura 1.8 puede distinguirse el nucleo de especies mas
conectadas (especies de plantas 1y 2 y todos los polinizadores) y como las espe-
cialistas se conectan a €l. Los enlaces se ven con claridad, y se pueden seguir las
relaciones indirectas. Por ejemplo, la de las especies dispersoras 1y 4, conectadas
a través de las plantas 1y 2.

Cuando el namero de especies supera unas pocas decenas, el diagrama bipar-
tito se vuelve confuso. La red de la figura 1.9 tiene 58 especies y 150 enlaces, frente
a 9 especies y 11 enlaces de la anterior. Es una red de dimensiones moderadas,
pero es muy complicado captar los detalles del grafico. A pesar de ello, algunos

15



16 Capitulo 1. Introduccion general

FIGURA 1.9: Red de dispersores en Nava Correhuelas, Sierra de Cazorla, Es-
pana. Compilada por Pedro Jordano, no publicada.

autores consiguen resultados excelentes con redes de dimensiones similares a las
de este segundo ejemplo, jugando con formas, colores y tamanos [DB14]. Cuan-
do se llega al centenar de especies, la zona central degenera en una mancha en
la que es imposible distinguir los enlaces. Por este motivo, en la literatura sobre
mutualismo no aparecen diagramas bipartitos de redes grandes.

Plants

1 Cornus florida

3 Celastrus orbiculatus
4 Rhus radicans

2 Vitis sp1 M_SD_001

5 Lindera benzoin

7 Lonicera japonica

6 Smilax rotundifolia

FIGURA 1.10: Matriz de adyacencia de una red de dispersores en New Jersey
[Bai80]. Las casillas coloreadas indican la existencia de enlace.

La matriz de adyacencia ofrece una vision mas rica si los nodos se ordenan de
la forma adecuada. Colocando los mas conectados en la parte superior izquierda,
es facil localizar el nucleo de especies generalistas. Para redes pequenas, el resul-
tado es satisfactorio (figura 1.10). Por el contrario, esta representacion grafica se
vuelve también confusa para redes grandes, como muestra la figura 1.11.

Una alternativa que algunos autores han explorado es utilizar representacio-
nes convencionales para redes no bipartitas, asignando un color o forma especifi-
cos para cada clase [Mel+11a; Gen+10; Toj+14]. Esta solucion tiene la ventaja de
que se percibe mucho mejor la red y las relaciones indirectas que hemos mencio-
nado. El precio que se paga es que los diagramas se vuelven muy complicados de
entender con redes de tamano medio (figura 1.12).
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M_PL_017 NODF: 40.37 Modularity: 0.1500 Average K-distance: 2.47

1 Daucus carota
2 Leontodon hispidus.

3 Torilis japonica

4 Eupatorium cannabinum
5 Centaurea nigra

7 Knautia arvensis

8 Trifolium pratense

6 Leontodon autumnalis
11 Crepis capillaris

9 Aethusa cynapium

10 Hypochoeris radicata
13 Chamerion angustifolium
17 Senecio jacobea

12 Linum catharticum

15 Angelica sylvestris

18 Agrimonia eupatoria
16 Leontodon saxatilis

19 Clematis vitalba

21 Convolvulus arvensis
20 Euphrasia officinalis
14 Plantago major

22 Medicago lupulina

23 Lathyrus pratensis

24 Lotus corniculatus

25 Rubus fruticosus

FIGURA 1.11: Matriz de adyacencia de una red de polinizadores en Bristol,
Inglaterra [Mem99].

AR M_SD_019

M_PL_017 o

FIGURA 1.12: Representacion de dos redes de la coleccion web of life median-
te la herramienta de visualizacion que ofrece el sitio web.



18 Capitulo 1. Introduccion general

1.6 Objetivos

En esta tesis se desarrollaran aportaciones tedricas y computacionales al mo-

delado del mutualismo en ecologia con las siguientes metas:

1.

Construir modelos dinamicos alternativos que eviten las limitaciones cono-
cidas de los actuales.

a) Deben ser estables bajo cualquier circunstancia.
b) Evitaran los problemas derivados de la formulacion de Pearl.

¢) Permitiran una explicacion biologica de sus propiedades analiticas.

Describir las propiedades estructurales de las redes mutualistas basada tni-
camente en su topologia.

a) Las magnitudes deberan explicar las propiedades del mutualismo tanto
a escala local como a escala global.

b) Se establecera la relacion de las citadas propiedades topologicas con los
indices mas habituales en la descripcion de las redes mutualistas.

. Construir nuevos tipos de visualizacion que superen las limitaciones del dia-

grama bipartito y de la matriz de interaccion para el tamano habitual de las
redes reales.

Estudiar la resistencia de las redes mutualistas y las posibles politicas de
conservacion a la luz de su caracterizacion topologica.

a) Comparar los criterios de ordenacion existentes con los que surjan del
desarrollo de la tesis.

b) Validar los resultados con un conjunto amplio de redes reales.

Publicar en modalidad Open Source todo el software desarrollado con dos
propositos.

a) Reproducibilidad de los resultados obtenidos para su validacion, critica
o refutacion por otros investigadores.

b) Poner en manos de la comunidad cientifica las herramientas que permi-
tan aprovechar los resultados teoricos de este trabajo.

1.7 Estructura de la tesis

La tesis se divide en cinco capitulos ademas de este de introduccion. En el

capitulo 2 se exponen dos modelos dinamicos alternativos al mas utilizado en
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la literatura reciente, el denominado tipo II. El primero funciona con capacidad
de carga (carrying capacity) constante. El segundo, con saturacion del beneficio
mutualista.

El capitulo 3 es un analisis de la estructura de las redes mutualistas que em-
plea una técnica clasica de teoria de grafos, la descomposicion k-core. Esta herra-
mienta permite definir medidas locales y globales de centralidad de las especies,
basandose exclusivamente en propiedades topologicas.

Las visualizaciones de redes mutualistas habituales no funcionan bien a partir
de unas pocas decenas de especies. Las k-magnitudes definidas en el capitulo
3 son la base para la construccion de los nuevos tipos de grafico que hemos
desarrollado, tal y como se explica en el capitulo 4.

En el capitulo 5 se realiza un estudio estatico de la resistencia de las redes
mutualistas. En €l se comparan los indices de ordenacion mas populares con los
que surgen de la k-estructura de las redes.

En el capitulo 6 se elaboran las conclusiones de la tesis.

Cierran la memoria los manuales de usuario de las dos aplicaciones desarro-
lladas.
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2 | Modelado dinamico

2.1 Dinamica de las comunidades mutualistas

En el capitulo anterior se han expuesto algunos de los problemas que tienen
los modelos actuales de dinamica del mutualismo. Ademas de las limitaciones que
se derivan de cada simplificacion matematica hay una mas grave para verificar la
realidad de las predicciones. El peso de los coeficientes b;; de las matrices de
interaccion es muy dificil de determinar a partir de las observaciones de campo.
Las comunidades complejas no pueden reproducirse en laboratorio para obtener
medidas precisas por lo que se trabaja con el numero de interacciones observadas
como indicador. Esta solucion no tiene carencias pero es la mejor de la que se
dispone [OJ02].

21
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La imposibilidad de validar los modelos con series de datos de campo de perio-
dos prolongados hace que este campo de estudio siga siendo dominio de la teoria.
En este capitulo se proponen dos modelos alternativos de dinamica. El primero
se basa en la formulacion de Pearl y se garantiza la estabilidad forzando a que la
capacidad de carga sea constante [Pas+15a]. El segundo se aparta de lo publicado
hasta la fecha y vuelve la vista a la formulacion r — « de la ecuacion de Verhulst
[GA+14].

2.2 Modelo con capacidad de carga constante

La primera solucion para evitar un crecimiento ilimitado es la base de nuestro
modelo con capacidad de carga constante y consiste en trabajar con valores ma-
ximos de poblacion constantes. Desde el punto de vista ecolégico, esta solucion
puede resultar ingenua puesto que el mutualismo supone un incremento de re-
cursos. No obstante, resuelve los problemas descritos en la introduccion y es de
gran simplicidad.

La ecuacion de Verhulst con el formalismo de Pearl es:

dN N
E:TPCN, TPC:T<1_K> (2.1)

donde la tasa per capita 1, representa el crecimiento por individuo. Se puede
entender como una tasa intrinseca modificada por un factor adimensional. En la
ecuacion 2.1 dicho factor incluye el término negativo que representa una compe-
tencia de los individuos de la misma especie y que actia como freno biolégico al
crecimiento ilimitado. Esta es la teoria clasica aunque la dinamica observada en
la naturaleza es mas compleja [JA13].

Como ya se ha explicado, la férmula de Pearl solo funciona correctamente para
tasas positivas de crecimiento vegetativo si la poblacion es inferior a la capacidad
de carga. La figura 2.1a muestra la tasa de crecimiento per capita para diferen-
tes valores de la tasa de crecimiento vegetativo r. La competencia intra especies
deberia reducir siempre ese valor.

La ecuacion logistica con esta formula predice un crecimiento biolégicamente
absurdo si r < 0 y la poblacion esta por encima de K. En esas condiciones el tér-
mino (1— %) se vuelve negativo y no modela de manera adecuada el comporta-
miento real del sistema.

Para solucionar esta limitaciéon, proponemos una modificacién simple en la
formula de Pearl, que es utilizar el valor absoluto de la tasa vegetativa.

dN N N
e N (T — 1] K> =1N <1 —sgn(r) K) (2.2)
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donde r es la citada tasa vegetativa de crecimiento, definida como la diferencia
entre las tasas de reproduccion y mortalidad (r = (rp, —r4)). Este artificio matema-
tico (uso del valor absoluto) da sentido biolégico al término de competencia intra
especifica, que debe ser negativo siempre.

La dinamica de la poblacion de la especie i se puede escribir como:

dNy N2
dt ;

= (Tp, —=Ta,) Ni—[rp, — Tdi|K7 (2.3)
1

Si 1, > r4 no hay diferencia con la formulacion habitual del modelo de Pearl. El
término cuadratico es siempre negativo y eso implica la reduccion de la poblacion.
La ecuacion también predice correctamente el comportamiento cuando N > K.
Cuanto mayor sea la poblacion, la tasa de crecimiento es menor, incluso sir, < r4.

1/N1 dN1/dt

0 2'0 40 60 %0 100 O 20 %0 50 30 100
N1 N1

FIGURA 2.1: a) Tasas de crecimiento per capita para la ecuacion logistica

en la formula de Pearl, para las tasas vegetativas r = —0,8 (azul) r = —04

(verde), r = 0,4 (naranja) y r = 0,8 (rojo). b) La misma grafica para la ecuacion
modificada de nuestro modelo.

La figura 2.1b muestra la tasa de crecimiento para nuestra féormula modifi-
cada. En este caso la tasa per capita disminuye siempre con el aumento de la
poblacion.

En el modelo de May se asume que la capacidad de carga y la tasa de cre-
cimiento intrinseca de las especies son constantes e independientes del término
mutualista. En el nuestro, incluiremos los efectos del mutualismo en una tasa de

crecimiento efectiva, modulada por la competencia.

Para el sistema mas simple posible, con una especie de cada clase, escribimos:
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dN1 NZ Nl
N (1 2) (1t
o 1T1< +B12K1> < K1>

N, N, N,
& Na 1 (1 + P21 Kz) (1 Kz) (2.4)

El término dentro del primer paréntesis es un factor multiplicativo de la tasa
vegetativa, siempre positivo, mayor que 1 y dependiente de la poblacion de la otra
especie. Ahora podemos reescribir las tasas de crecimiento eficaces como:

N
Teff1 = T1+T1 Blszlz = 11+ b12Ny
Ny
Teffp = T2+ T2 BZlKj =1 +buNy (2.5)
Y con esta definicion:
dN; N1 N1
— = b1o Nb ) N 1—— ) = N> N 1——
Y (r1 +b12 Np) Ny < K1> Teff,1 (N2) Np ( Kl)
N, N, N,
— = b1 N{) N 1—-—=)= N1) N 1——= 2.
m (12 4+ b21 N1) Ny < K2> Teff2(N1) No < Kz) (2.6)

En ausencia de mutualismo se convierte en la ecuacion logistica. El factor
( — E—:) limita el crecimiento de la especie 1 a la capacidad de carga K1, y lo mismo
sucede con la especie 2, sin importar la intensidad del mutualismo, cuando K < 0
y Terf = 0. Las tasas efectivas dependen de la poblacion de la otra especie. En
adelante escribiremos solo r.¢¢; por simplicidad. Teniendo en cuenta la definicion
de re¢r y aplicando la solucién de usar el valor absoluto, nuestro modelo se define
por el siguiente sistema de ecuaciones:

dN N

Ttl = Teff,1 N1 (1 — Sgn(Teff,ﬂKll)

dN N

d7tZ = Tegf2 N2 <1 — sgn(Tef2) K22> (2.7)

Como ya se ha indicado, la funciéon sgn(res) tiene sentido biolégico porque la
competencia intra especie debe ser siempre negativa, con independencia del signo
de la tasa vegetativa.

Para llegar a la férmula final, generalizamos a una comunidad con n especies
de la clase P (plantas), y m especies de la otra A (animales), que se relacionan
por medio de una red de interacciones bipartita, pesada y bidireccional. Tomemos
una especie i de P de poblacion N; y otra j de A con N;j individuos. Los pesos de
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T
« MN2=0

o A N2=10
15F " r1=-0.8 oo H
fh,%:hq} b12=0.05 N
+

1/N1 dN1/dt

FIGURA 2.2: Crecimiento per capita de la especie 1 con tasa de crecimiento
vegetativa r; = —0,8, capacidad de carga K; = 50, y coeficiente de interaccién
by = 0,05, para diferentes valores de poblacion: N, = 0, 10, 20, 30, 40, 50.

la red representan la tasa de beneficio que recibe la poblacion i por la existencia
de j.
Las expresiones de las tasas de crecimiento de las especies i, j quedan:

m
Tefii = (Toi —Tai) + ) b N
k=1

n
Teffj = (Tb]' - de) + Z b1 Ny (2.8)
1=1

Definicion 1

Modelo con capacidades de carga constantes.

dN; N;2
= = Tefi Ni — [Tefril ——
dt ’ Ky
dN; N;?
= et Ni [Tt X (2.9)

donde el subindice i corresponde a las especies de la clase P y j a las de la clase

25



26

Capitulo 2. Modelado dinamico

A. El factor veg; — |Teff,i|% es la tasa de crecimiento per capita de la especie i, in-
cluyendo los efectos del mutualismo y de la competencia intra especie. La figura
2.2 es la tasa per capita de la especie 1 (en un sistema mutualista de 1+ 1 espe-
cies), con tasa vegetativa negativa r; = —0,8 y coeficientes mutualistas b, = 0,05y
K; = 50, para los siguiente valores de poblacion de la especie N, = 0, 10, 20, 30, 40, 50.
Para N, = 10, la tasa eficaz es todavia negativa, lo que conduciria a la destrucciéon
del sistema. Para N, = 20 la tasa ya es positiva y el sistema alcanzaria el maximo
vital con las poblaciones en K1 y K2.

2.2.1 Analisis de estabilidad para dos especies

Para ver el comportamiento dinamico de este modelo, vamos hacer un estudio
de estabilidad lineal con s6lo dos especies (supongamos que la que llamamos 1
es una planta y la que llamamos 2 un animal, sin pérdida de generalidad). Las
ecuaciones del modelo son:

dN; N1
— =N (Teff,l - |Teff,1|K>
1

dt
dN N
th =N, (Teff,z - |feff,2|K22> (2.10)

donde K; and K; son las capacidades de carga. Las tasas de crecimiento efectivas
son:

Teff1 = T1 +b12 No

Teff2 = T2 +ba1 Ny (2.11)

En el sistema 2.10 se pueden identificar cinco puntos fijos: la destruccion
total (N; = O,Np, = 0), con independencia del valor de r; y 1p; el maximo vital
(N1 = K1,N2 = Kjp) que aparece si 1, > 0y r; > 0 simultaneamente (porque by y by
son siempre positivos), es decir, cuando el mutualismo es facultativo para ambas
especies; y las extinciones parciales, (N1 = 0,N; = K;) y (N7 = K;,N, = 0) cuando
r1 < 0,1, >0y r; > 0,1 <0 respectivamente, si el mutualismo es facultativo para
una sola de las especies.

Estas cuatro soluciones son equivalentes a las que aparecen en el modelo
clasico de Verhulst. El quinto punto, y el mas interesante para el analisis, aparece
cuando el mutualismo es obligado para las dos especies, 1, < 0y 11 < 0, y cuando
Tefi1 = Teffp = 0. Se corresponde con los valores de poblacion (N; = —15/by;, Ny =
—T1/b12).
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El analisis de estabilidad lineal de los primeros cuatro puntos se puede hacer
con el jacobiano, definido a partir de las ecuaciones de la dinamica de poblaciones

dN;
S £ (Ng, N
m 1(N1, Np)
dN,
—= =1,(N¢,N 2.12
Tt 2(N1, N2) ( )
como ot or,
aN; N,
Jinene) = (2.13)
(NiN3) of, o

ON; 0N NI, N3

Para la solucion trivial (extincion completa) el jacobiano es:

0
Joo = < T01 . > (2.14)

En la extincion total las tasas de crecimiento vegetativas r; y 1, son los autova-
lores. En consecuencia, es una solucion estable solo para el mutualismo obligado
(r1 <0y 1 <0) e inestable en otro caso.

En (0, K;) el jacobiano vale:

1 + b12Ks 0
= 2.15
Jox) ( 0 _r2 ) ( )
Los dos autovalores son A; = r; + bypKy; < 0y A = —1;. La condicion de estabi-

lidad (A; < 0y Ay < 0) requiere r, > 0y 1 < —b12K; < 0. Resultados equivalentes se
obtienen para el punto (Ky,0), bajo las condiciones r; > 0y 1 < —by1K; < 0.

El jacobiano en la solucion (Kq,K;) es:

—11 — b12Kp 0
= 2.16
IS ( 0 bk, ) ( )

Y hay un solo punto fijjo estable cuando se dan las siguientes condiciones:

T:ff,l =11+ b12 Kz >0
T'szz =14+byKi >0 (2.17)

Cuando ambas tasas efectivas de crecimiento son positivas, las poblaciones
alcanzan las respectivas capacidades de carga.

El ultimo punto fijo (—12/by1, —11/b12) satisface que o1 = 0y Tefrr = 0, y solo
aparece para r; < 0 y m < 0. En este caso el jacobiano no esta definido porque
la funcion valor absoluto no es diferenciable en 1. = 0 . Sin embargo, se puede
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estudiar la estabilidad en su vecindad bajo dos hipoétesis, cuando re > 0y cuando

Teff < 0.
Podemos definir cuatro jacobianos dependiendo del signo de reg1 Y Tefr2. En la

vecindad de dicho punto las derivadas son:

of b
—=-2 <159n(feff,1) 2 )

ON2 by "2 bo1Kyq
ofy . by T1
aiNl = blzrl 1 Sgn(reff,z)buKz (2.18)
El jacobiano J*~ con sgn(resr, 1) = +1y sgn(ress, 2) = —1 es:
0 _@TZ (1 — 2 )
J+* — by . bo b1 Ky (2 19)
by (1 + gk 0

Los autovalores obtenidos de [J*F —Al| = 0 son

T T
7\?}¢ = i\/TlT‘z <1 + b221K1> (1 F b112K2>

Para cualquier definicion de sgn(ref, 1) y sgn(resr,2) todos los factores dentro
de la raiz cuadrada son positivos, por tanto siempre hay un autovalor positivo y
otro negativo. Esto significa que en la vecindad del punto bajo estudio existe una
cuenca de atraccion y una de repulsion y por tanto es un punto de silla de montar.
Pese a que el jacobiano no esta definido en este punto fijo, el diagrama de flujo

puede obtenerse y solo una linea pasa por cualquier punto.

100 3003
b)
%0 3002} NN N - - j
- -~
NN -
3001f :‘ v N - s/
60 . ’ ! !
\ N
N1 N1 3o} f l\ , . M t t 1
40 / / / ” — -~ ~ N Ay
2099+ / J s oo T ~ NN
/ / - A N
20 2098} ///(/‘ —— R
2097 : : - - :
100 20,07 2008 29,99 30 30.01 30.02 30,03

N2

FIGURA 2.3: a) Soluciones del sistema 2.7 para r; =1, = —0,9, bjp = by =0,03
y K; = Ky = 100. b) Diagrama de flujo en la vecindad del punto de silla en

(30, 30).
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Este punto de silla marca la frontera entre la cuenca de atracciéon de los pun-
tos fijos estables y, en consecuencia, controla la resistenca del sistema ante per-
turbaciones externas. Si esta proximo a la destruccion completa (N; = 0,N, = 0), el
sistema es mas estable porque la cuenca de atraccion de (Ki, K;) es mas extensa.
Sucede lo contrario cuando se localiza cerca del maximo vital, es decir, con ambas
poblaciones tomando los valores maximos de sus capacidades de carga.

La figura 2.3a muestra las soluciones del sistema 2.7 para dos especies con
mutualismo obligado (r; < 0y m < 0), € inicio de las trayectorias en los puntos
de la rejilla entre 10 y 70; la 2.3b es el diagrama de flujo en torno al punto de
silla en (30,30). Cuanto mayor sea la intensidad del mutualismo, mas proximo se
encuentra este punto al origen.

2.2.2 Generalizacion con n especies

Para una red con multiples especies, hay que analizar el sistema de ecuaciones
2.9. Los puntos fijos son, de nuevo, la extincion total (N; = 0, para todo i), el
maximo vital con todas las especies en sus capacidades de carga respectivas (N; =
Ki, para todo i), y cualquier combinacién de la solucion trivial N; = 0 con las
N; = Kj, con la condicion para las especies supervivientes:

i =T+ )_bjuKi>0 (2.20)
1

done 1 es el indice para todas las especies de la clase diferentes de j que alcanzan
la capacidad de carga en el punto fijo (N; = K{). El jacobiano para la extincion total
es como la ecuacion 2.12, con las tasas vegetativas en la diagonal, y por tanto es
una solucion estable para mutualismo obligado (r; < 0 para todo i) e inestable en
otro caso. Para poblaciones en maximos, el jacobiano es como en 2.16

—Teiti -0
Jnekon—k) = | 8 2.21)
0 Tt TTeff
Esta solucion es estable porque todos los autovalores A; = —1%;; son negativos

(como en 2.20). La estabilidad de las soluciones de las extinciones parciales para
Ny = 0y Ny = Ky, con k para las especies que se extinguen y | para las que
sobreviven, puede deducirse de las entradas genéricas del jacobiano:

ofi ., reges|
aNi eff,i eff,i Ki
of; N;?

N N;i bij — sgn (Te) bi]-K—lj (2.22)
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El jacobiano es diagonal con los valores

Teffk  ~-+ 0
JiNne=oNi=k) = (2.23)
0 - —Tef)
donde las rg ) son positivas porque
ofx
_— =Tk + briKy (2.24)
y las rqg) son negativas porque
afl N 1
— e —2 |y _t (2.25)
Ny Nk, eff,l ’ eff,l’ Ky

Y Tefr1 > 0.

Entonces, la condicion para que la extincién parcial sea estable es 1 < — ) byKs,

esto es, la tasa intrinseca de crecimiento de las especies que se extinguen es mas
negativa que menos la contribucion mutualista de las especies a las que se co-
nectany r > —) . bisKs, esto es, la tasa intrinseca de crecimiento de las especies
supervivientes es mayor que menos la contribucion mutualista de sus benefacto-
ras.

Otros puntos fijos se obtienen de la condicion r¢; = 0, para todo i. Como se
comento en el caso de 1+ 1 especies, la funcion valor absoluto no es diferenciable
en x = 0. Sin embargo, podemos definir las derivadas en la vecindad del punto
(2.18). Suponiendo que rqg; > 0 los términos del jacobiano son:

of; _0

0Ny Tefri=0"

of; < Ni)

aNj Tegri=0" : Ki Il]

que es una matriz no negativa. Este punto fijo no es estable porque los autovalores
no pueden ser simultaneamente negativos:

> A =Te()) (2.27)

Este es el punto intermedio de la solucién, entre la extincion total y el maximo
vital; si existe, es inestable.
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2.3 Modelo con saturacion del beneficio

La hipotesis de partida es que el mutualismo incrementa la tasa intrinseca de
crecimiento de las especies. Esta suposicion se basa en observaciones segun las
cuales la variacion de la tasa de crecimiento de las poblaciones (o la fertilidad) tie-
ne una alta correlacion con la disponiblidad de recursos [Ste+98; Kre02; Rue+03;
TFO08; Jon+08]. En este contexto los recursos son las interacciones mutualistas.
Supongamos que la comunidad esta compuesta por n, especies de animales, con
poblaciones {N{'}, y n, especies de plantas con poblaciones {Nf}. El beneficio mu-
tualista entre las especies i de una clase y j de la otra se representa con el ele-
mento by; de la matriz de interaccion. Debe tenerse en cuenta que las matrices no
son necesariamente simétricas y que la intensidad del beneficio de la interaccion
no es la misma en ambos sentidos. Para una especie animal i, escribimos su tasa
de crecimiento como

p
ri=10+) by N} (2.28)
k=1

En esta expresion, r? es la tasa de crecimiento vegetativo. Para impedir un creci-
miento ilimitado de dicha tasa, el efecto del mutualismo tiene que saturar en cierto
punto. Siguiendo la idea de Velhurst, proponemos un modelo en el que el término
de friccion «; depende también de la intensidad de la interacciéon mutualista.

p
o =of +¢i ) by NP (2.29)
k=1

El parametro c; es el coeficiente de proporcionalidad. Las expresiones para las
plantas son similares con el sumatorio sobre las especies de animales. Para sim-
plificar la notacion, eliminaremos los ceros de o y ¢ alli donde no haya confusion
posible. Bajo estas suposiciones la dinamica del modelo propuesto esta gobernada
por el siguiente juego de ecuaciones:

Definicion 2

Modelo de dinamica mutualista con saturacion del beneficio.

1 dN& b b
W dtl :T‘i—f—ZbikNE— Cxi“‘cizbikNE N{l
i k=1 k=1

1 de Na nag
NP =02 bieNE - (“i ¢ )_bye N?) NP (2.30)
j t=1 =1
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Las expresiones en el lado derecho de las igualdades se pueden interpretar
como tasas de crecimiento efectivas.

Definicion 3

Tasa de crecimiemto efectiva de la especie animal 1.

np MNp
Tepri =Ti+ Y by NP — <oci—|—ci > ba Nﬁ) Ng (2.31)
k=1 k=1

Las tasas efectivas de las especies de plantas se definen de forma similar sus-
tituyendo a por p. Las capacidades de carga del sistema son los puntos fijos dis-
tintos de cero de las ecuaciones 2.30. Es sencillo ver que en ausencia de mutua-
lismo K; = ri/a4 para la especie i. Por el contrario, en presencia de mutualismo
muy intenso, K; tiende a 1/c;. El papel de la constante de proporcionalidad c; es,
por tanto, limitar la poblacion maxima de la especie i cuando c; Z]Tzil bix NP > oy.

Consideramos que este modelo podria resultar también valido para otro tipo
de interacciones ecologicas en las que todos los términos bix son positivos, como
el comensalismo (by; = 0, bj; > 0) y el antagonismo (bynn > 0, bnym < 0).

La traduccion biolégica de este modelo es que a partir de un determinado nivel
el aumento de individuos de la especie mutualista no aporta beneficio adicional.
Imaginemos una especie de polinizadores y una planta de la que obtienen ali-
mento en forma de néctar. Si la poblacion de plantas crece sin medida, llegara
un momento en que los insectos no podran libar todo el néctar producido. Para
mantener el modelo simple, suponemos que el efecto del mutualismo sobre « es
proporcional al beneficio. El precio a pagar es incluir el nuevo parametro c;.

2.3.1 Analisis de estabilidad para dos especies

Por simplicidad empezamos con la comunidad mutualista mas sencilla, for-
mada por una especie de cada clase, para la cual podemos obtener resultados
analiticos completos. Sea la planta la especie que designamos con el indice 1 y el
animal la representada como 2. E1 modelo 2.30 se reduce a:

de a P aynP2
at = (r1 + b2 N3) N1 —(061+C1b12N2)N1
dN? P a P a2
It = (T2+b21 Nl) Ny — (O(2+Czb21N1) N (2.32)

La figura 2.4 representa varios diagramas de flujo del sistema con distintas
configuraciones de los parametros.
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r,=-3,r,=-10 r=1,r,=-10 1

/
L

T/ '///,//// i

(TR

1

FIGURA 2.4: Diagrama de flujo de la dinamica de una comunidad de dos es-
pecies segun el modelo de ecuaciones 2.32. Los puntos fijos se han resaltado
como circulos de color rojo. El color de las flechas indica la intensidad del
flujo. Las cuatro imagenes corresponden a diferentes valores para las tasas
intrinsecas de crecimiento. El resto de parametros mantiene los mismos va-
lores en los cuatro casos: «; = &y = 0,008, b1y = by =04y c; =cy = 0,008. El
mutualismo es obligatorio en a) y b), aunque en diferente grado en el segun-
do diagrama. Es obligatorio para la especie 2 en c), mientras que la especie
1 podria sobrevivir sin la 2. En d) el mutualismo es facultativo para ambas
especies.

dNP  dNg
dat — dt
y mas obvio, corresponde a la extincion total (N‘f*, N§*) = (0,0) con independencia

Para encontrar los puntos fijos del sistema hacemos = 0. El primero
del valor de los parametros. Si cualquiera de las tasas de crecimiento intrinseco
T1, T2 €s positiva, entonces encontramos puntos fijos adicionales que aparecen por
extinciones parciales. La dinamica de la poblacion superviviente, con r positivo,
sigue en tal caso una ecuacion logistica como se deduce de la expresion 2.32. En
consecuencia, su poblacion tendera a la capacidad de carga sin mutualismo ya
sea K| =11/01 0 Ky = 15/0x7.

Las extinciones se producen en los puntos fijos (K1,0) 6 (0,K;), o en ambos si
el mutualismo es facultativo solo para la especie 1 (r; > 0) (figura 2.4c), solo para
la especie 2 (r; > 0) o para las dos (r; > 0y rp > 0) (figura 2.4d).

Ademas de los puntos fijos correspondientes a extinciones, aparecen otros no
triviales cuando se cumple la condicion reffi = Terr,; = 0. Para dichos puntos se
verifica que:

T1 4+ b12 Ng*
o +c1 b N~
T2 + by N})*

Ng* = ; (2.33)
2 o + €2 byq N]f

p* _
Ny =

Sustituyendo la expresién de N§* en la ecuacién superior, encontramos que
NP* es la solucion de una ecuacién cuadratica en los puntos fijos:

ANPZ L BNP 4 C=0 (2.34)
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Los coeficientes A, B y C valen:

A =caboj g +¢1bip by,
B = o ap +c1biprmy —co by 11— bip by,

C= —T1 &y — b12 T. (235)

Los puntos fijos para N§* se encuentran sustituyendo Nf* en la expresion
inferior de la ecuacion 2.33. Aparecen distintos escenarios dependiendo de las
soluciones de la ecuacion 2.34:

1. Ambas raices complejas. No hay puntos fijos que no supongan extinciones.

2. Una sola raiz real. Es un punto de bifurcacion de la dinamica del sistema.
Las soluciones son reales pero degeneradas. En este caso existe un unico
punto fijo aparte de los de extincion. El estado final del sistema depende
de la estabilidad de dicho punto. Sin embargo, lo mas probable es que las
poblaciones terminen extinguiéndose.

3. Dos raices reales. La situacion es similar a la representada en la imagen de
la izquierda de la figura 2.4. Hay dos puntos fijos no triviales, tipicamente
uno estable y un punto de silla sobre la separatriz de las dos cuencas de
atraccion. La posicion de este segundo punto depende de la extension de la
cuenca de extincion y, por tanto, de la resistencia del sistema ante perturba-
ciones externas. Lo denominamos minimo vital y su valor lo representamos
como(NP*, N&*).

Para estudiar la estabilidad lineal de los puntos fijos, expandimos las ecuacio-
nes 2.32 en serie de Taylor en torno a ellos y calculamos el jacobiano del sistema
(ver los detalles en el anexo 2.6). Si los autovalores son negativos, el punto fijo es
estable. En caso contrario, puede ser un punto de silla si uno es positivo y otro
negativo o inestable si ambos son positivos. Comenzando por la extincion total, el
jacobiano puede escribirse como:

. T1 0
J = ( 0 ) (2.36)

Lo autovalores son A1, = 117, lo que indica que el punto de extincion es lineal-
mente estable bajo la hipoétesis de que r; < 0y 1, < 0; es decir, ambas especies
dependen del mutualismo para sobrevivir. La extincion total tiene una cuenca de
atraccion para los distintos valores de las poblaciones. Si el sistema entra en ella,
el tnico destino posible es la destruccion de la comunidad.
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Por el contrario, si el mutualismo es facultativo para una o ambas especies,
la extincion total se convierte en un punto de silla o en un punto inestable. No
obstante, pueden aparecer otros dos puntos fijos correspondientes a extinciones
parciales. En estas circunstancias, la condicion de estabilidad para (r1/x;,0) es
que 11 > 0y 1 < —by r1/x;. Analogamente, (r,/xy,0) es estable siy solo si 1, > 0
y 11 < —bpp12/xy. El mismo analisis para los restantes casos de puntos fijos no
triviales se traduce en el jacobiano:

- ( —N{’* (1 +c1 b1 N§S™) Nij*blz (1—c1 Nij*) ) (2.37)

N5 by (1 —ca N§™) —N$* (g + e bag NP¥)

Como los parametros c; y ¢, son siempre positivos (recordemos que son el inverso
del limite de poblacion en presencia de un mutualismo muy intenso), y que todos
los términos de ] tienen el signo mostrado en la ecuacion 2.37. Los elementos de la
diagonal son negativos, mientras que el resto son siempre positivos (una configu-
racion similar del jacobiano para modelos mutualistas aparece en [Goh79]). Esto
implica que los autovalores de | son ambos reales y pueden ser los dos negativos
(puntos fijos estables) o uno positivo y otro negativo (punto de silla). La condicion
para la existencia de este ultimo es que el determinante del jacobiano en el minimo
vital sea negativo, J11 J22 < J12J21, que en funcion de N]f' y Ng' significa que:

1—c¢ N{). —C NS" > 0. (2.38)

Todos estos resultados para dos especies indican que el modelo presenta una
dinamica muy rica. Pese a ello es lo suficientemente simple para entender bien
los diferentes regimenes y donde se localizan en el espacio de configuracion de
los parametros. En este sentido, soluciona algunas de las limitaciones del modelo
tipo II. Por ejemplo, encontrar una configuracion para dos especies como la que
aparece en la figura 2.5 requiere un esfuerzo considerable de afinamiento de los
parametros. Esta configuracion con dos atractores y una divisoria nitida es ideal
para estudiar fenémenos como la resistencia de la red, la capacidad de sopor-
tar una alta biodiversidad o la evolucion de las interacciones de la red [Bas+09;
Suw+13]. Este régimen aparece de forma natural en el modelo propuesto, como se
ve en la figura 2.4, sin la necesidad de un complejo proceso de afinamiento. Ade-
mas, como veremos en los siguientes apartados, una configuracion equivalente
con un atractor de extincion, otro con poblaciones finitas y una clara separatriz,
aparece al extender el estudio a redes con muchas mas especies.

2.3.2 La divisoria de la vida

Llamaremos divisoria de la vida a la separatriz de las trayectorias que evolu-
cionan hacia la capacidad maxima de poblacion del sistema de las que terminan
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L
20 40 80 100 120

FIGURA 2.5: Diagrama de flujo para la dinamica de ecuaciones de tipo II

2.5. Encontrar esta configuracion requirié un ajuste de parametros laborioso.

Los valores empleados en este ejemplo son r; = 1, = —0,1, 1 = a«p = 0,001,
a=0066,b=02y Ty =1.

en su destruccion. En la la figura 2.4a es la frontera entre las cuencas de atrac-
cion del punto de extincion en el origen y del maximo estable de poblaciones. La
divisoria incluye el punto de silla no trivial (N‘f', N§*), la combinacién minima de
poblaciones que garantiza la supervivencia. Su ubicacion en el espacio de fases
es importante porque determina la posicion base de dicha curva y en consecuen-
cia la fragilidad del sistema, que se expresa como la relacion de areas entre las
dos cuencas de atraccion. La distancia de este punto al maximo de poblaciones
indica la resistencia ante perturbaciones externas. Si es muy pequena, una ligera
disminucion del numero de individuos, provocada por enfermedades, sequias o
siniestros de cualquier naturaleza puede llevar al sistema a la cuenca de destruc-
cion. Por el contrario, si esta distancia es grande, la comunidad podra recobrarse
de estos eventos y crecer de nuevo hacia el maximo. Como los ciclos naturales
suelen ser periddicos, la combinaciéon de poblaciones se movera de manera habi-
tual entre estos puntos, y un amplio rango dinamico facilita la permanencia en el
tiempo.

Para el sistema minimo, de dos especies, las principales caracteristicas de la
divisoria se pueden encontrar analiticamente. Los puntos de la curva se corres-
ponden a los pares de poblaciones (N¥,N§) para los cuales la dinamica del siste-
ma evoluciona exactamente sobre la curva y termina en el punto fijo (NF*,Ng*).
Sabemos que es un punto inestable y que la menor perturbacion conducira hacia
uno u otro lado de la divisoria, pero conocer la expresion analitica de la curva
supone un gran avance.

Por definicion, en (Nf', N$®) las tasas efectivas de crecimiento son nulas. Para
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llegar a este punto desde cualquier otro de la divisoria, las tasas de ambas es-
pecies deben ser exponenciales de signo contrario. Si las dos fueran del mismo
signo, las trayectorias irian hacia la extincion (negativo) o hacia el maximo vital
(positivo).

Supongamos que el sistema se aproxima a (Nf', N§*), desde una posicion ini-

. 0 . . . o
cial (N‘f ,NSO) perteneciente a la separatriz. Las tasas efectivas de crecimiento
son:

—vt
Terr1 =Ae ¥,

Terfp =—Be YT, (2.39)

donde A, B y v son constantes desconocidas por el momento. El sistema de ecua-
ciones 2.32 se convierte en el siguiente:

dNP _
7~ NTAe
dNg
dtz = _N$Be YE (2.40)

Integrando ambas ecuaciones entre t = 0 e infinito encontramos que:

Ng*
In | —2- - (2.41)
Ng Y

Como el valor de y tiene que ser el mismo para ambas expresiones, obtenemos
o . . 0 o
la condicion que tienen que cumplir (N}, Nfo) para pertenecer a la divisoria:

1. (Ng*\ 1. [NP*

Esto significa que la expresion funcional de la divisoria es una ley de potencia.

N§O = C (NP, (2.43)

Podemos despejar la constante C teniendo en cuenta que la divisoria incluye el
punto fijo (NP®,N£*), asi que podemos escribir:

37



38 Capitulo 2. Modelado dinamico

C=N§* /(NP7 (2.44)

Para encontrar el valor del exponente fraccionario %, debemos volver a la de-
finicion de las tasas de crecimiento efectivas veff1 ¥ Terr2. De acuerdo con las
ecuaciones (2.39), en t = 0 tenemos que:

A=m] +b12N§0— (1 +c¢1 buNgO) N?O

—B =1+ by N?O— (0o + cp boy N?O) NSO (2.45)

Si sabemos que nuestro punto inicial era parte de la divisoria, podemos obtener
el valor del exponente dividiendo estas expresiones.

Alternativamente, si necesitamos encontrar otros puntos de la divisoria distin-
tos de (Nf',Nﬁ"), podemos dividir las expresiones anteriores y, usando la ecua-
cion 2.41, llegar a la siguiente ecuacion implicita:

1n<N§.) p0 POy PO
Ng0 _ (r2+b21N1 )—(O(2+C2b21N1 )N1 (2.46)
ln<N]13;> (1 4+ b12 N§0) — (1 + c1 b1p N§O) N§©

N7

Resolviendo esta ecuacion de forma numérica podemos encontrar cualquier
punto de la divisoria, y con ello obtenemos el valor del coeficiente C.

La figura 2.6 muestra un ejemplo concreto de divisoria, y una comparacion
entre la curva definida por el sistema 2.43 y la ecuacion implicita 2.46. Ambas
se han resuelto por integracion numeérica. Los puntos rojos se han encontrado
haciendo un barrido del espacio de parametros en una aproximacion de fuerza
bruta, determinando el limite entre extincion y evolucion hacia la capacidad ma-
xima. La linea gris continua es la ley de potencia que se obtiene resolviendo las
ecuaciones 2.43y 2.46

2.3.3 Generalizacion con n especies

La generalizacion del analisis de establidad para un numero cualquiera de
especies es simple. Los puntos fijos del sistema 2.30 incluyen la solucion trivial
de destruccion del sistema (N?, -, Nj“) =(0,---,0), los puntos de extincién parcial
cuando el mutualismo es facultativo para algunas especies y los puntos fijos no
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FIGURA 2.6: Divisoria de la vida para dos especies. En este caso,
% = 1,2944, Nf' = 692, N§* = 989, b, = 0,000041850, c¢; =
0,00004, x; = 0,000035, r1 = —0,016, by; = 0,00008750, c, = 0,0001, o, =

0,000035, m, = —0,02.

triviales (N2*,... ,NP") en los que las tasas de crecimiento efectivas son nulas:
i j

Np np
Terri = (Ti+ Z b NP¥) — (ot + ¢4 Z bik NE¥)NE* =0,
k=1 k=1

MNa MNa
rrey = (4 )_bje NF) = (o5 4¢; D bje NE*)NP* =0, (2.47)
=1 =1

Estas son las expresiones para animales y plantas. Se puede reescribir el sistema

COImo:

. 1. p* . mut x4
ax _ i+ 2 Db N Ty N
i = T * T x—
xi +Ci Zkil bikNE xi +Ci T{nu T3
. Mg . a* . mut *+
pr_ T2 e bieNgT T AT T

P* = = 2.48
) & + ¢4 Z?:ﬂlbij?* oc]-—i—cjr}““t r]?“* ( )

Donde las tasas r[*"*! representan el efecto del mutualismo sobre la especie 1,
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mientras que las tasas r** son las que incrementan el crecimento de la poblacion
y las r*~ las que lo disminuyen via competicion intra especies.

Las ecuaciones 2.30 se pueden linealizar en torno a los puntos fijos. El jaco-
biano tiene el mismo aspecto que el correspondiente al sistema minimo de dos
especies (ecuacion 2.37), con términos negativos en la diagonal de la matriz y po-
sitivos o nulos fuera de ella. Para los puntos fijos no triviales se pueden escribir
como (véase el Anexo 2.6):

Tp
Jit = —N{~ <‘Xi +ci Z bikNE*>

k=1

MNa
Ij)' = —N})* (OCJ' +¢j Z bje N?*> (2.49)

=1

Los coeficientes fuera de la diagonal son:

]ij ZN?* bij (1_Ci Nf’*) (250)
para la interaccion entre una especie animal i y una planta j, y

in :N}D*bﬁ <1—C]'N]P*) (2.51)

para la correspondiente al sentido planta j y animal i. Dada la invariancia de la
traza de la matriz bajo un cambio de la base vectorial, la suma de autovalores de
la matriz debe satisfacer la siguiente relacion:

Ng+Myp Ng+Mnyp
> Ak=—< > |Jkk|) (2.52)
k

k

La traza es negativa, lo que significa que si hay autovalores positivos o nulos su
efecto debe compensarse por otros autovalores negativos. En consecuencia, los
puntos fijos no triviales pueden ser estables si todos los autovalores son negativos,
o punto de silla si al menos uno de ellos es positivo. No es posible que sean
puramente inestables.

Otro extremo que hay que investigar es lo que sucede en caso de extinciones
parciales. El efecto de la desaparicion de algunas especies es reducir las dimen-
siones del sistema de ecuaciones 2.30. Para hacerlo mas simple, asumamos, por
ejemplo, que la especie animal e se extingue. Esto significa que los posibles pun-
tos fijos del sistema deben incluir ahora N¢* = 0. El colapso de e puede provo-
car la extincion de algunas especies que polinizaba, dependiendo de la estructura
de la red. Estas extinciones pueden, a su vez, desencadenar la desaparicion de
especies animales que dependian de dichas plantas para su ciclo reproductivo.
Este encadenamiento catastrofico es 1o que se conoce como extincion en cascada.
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Aunque el fenomeno que produce la primera extincion sea externo y afecte a una
sola especie, todas las demas se ven afectadas porque su dinamica esta enlazada
por el sistema de ecuaciones completo. Los nuevos puntos fijos no triviales se co-
rresponden con los de extincion parcial del sistema original. La estabilidad de di-
chos puntos puede cambiar de manera sustancial con esta alteracion de las con-
diciones. Los términos del jacobiano de las especies desaparecidas se convierten
en Jee = Te + ZLZ] bek NE* en la diagonal y J.; = 0 fuera de ella. Estos términos
dejan de contribuir a los autovalores relevantes para la estabilidad del sistema.
El resto de coeficientes del jacobiano se obtienen de las ecuaciones 2.49, 2.50, y
2.51 adaptadas a las especies supervivientes. Esto implica que los sumatorios de
las ecuaciones 2.49 ya no incluyen todas las especies y que los términos de la
diagonal pueden estar mas proximos a cero. La establidad de los nuevos puntos
fijos puede variar dependiendo de los parametros de las ecuaciones del modelo de
dinamica de poblaciones de las especies supervivientes. En realidad, dependien-
do de la configuracion resultante de la comunidad reducida, el sistema puede ser
mas robusto ante extinciones parciales que antes. Esto podria explicar por qué las
comunidades mutualistas adoptan configuraciones fuertemente anidadas, son el
resultado por prueba y error en el tiempo de extinciones parciales y de la llegada

de nuevas especies que alteran su dinamica.

2.4 Material y métodos

2.4.1 Integracion de las ecuaciones

Los modelos de poblacion representan cantidades discretas y la simulacion es
una herramienta potente para manejar la dinamica y el comportamiento estocas-
tico. La eleccion de un método especifico de simulacion depende de su precision y
eficacia computacional.

Los modelos discretos de Markov se han utilizado con frecuencia para este
tipo de simulaciones, pero esta estrategia tiene desventajas comparada con la
simulacion estocatica discreta, ya sea basada en la distribucion de Poisson o en
la binomial. Para los modelos de Markov de dimensiones moderadas, el naumero
de estados puede ser muy grande, mientras que las simulaciones basadas en
Poisson o binomial, con su manejo de variables de estado agregadas, son mucho
mas rapidas [GSO07; Bal+09].

Hemos elegido la simulacion binomial para resolver las ecuaciones de ambos
modelos. Esta técnica es una extension de la simulacion de sistemas continuos
y una opcion razonable cuando el resultado del proceso aleatorio tiene solo dos
posibles valores. Por ejemplo, la supervivencia en un intervalo finito de tiempo
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es un ensayo de Bernoulli, el individuo sobrevive o no. La reproduccion también
puede modelarse adecuadamente como un ensayo de Bernouilli si el intervalo de
simulacion es pequeno.

Para una especie con una tasa intrinseca de crecimiento r, podemos suponer
que la probabilidad de reproduccion en un intervalo AT sigue una distribucion
exponencial de valor medio 1/r. Asi, la probabilidad de reproduccion es:

AT

P = J re Ttdt=1—eTAT (2.53)
0

En particular, una poblaciéon de N individos en el instante t, con crecimiento

exponencial puro, sera en t + AT:

N(t+ AT) = N(t) + sgn (r) Binomial (N(t), P) (2.54)
El sistema de ecuaciones toma la forma estocastica siguiente:

NP (t+AT) = NP(t) + sgn (%m) Binomial (N7 (t), PY) |

donde Tersj €S la tasa de crecimiento efectiva de la especie j de la clase a durante
el periodo de simulacion, y P, PP , las probabilidades de crecimiento segun la
ecuacion 2.53. En particular, si se trabaja con intervalos de un dia, como en
nuestros experimentos:

ferr = (1+Terr)!/ 2% —1 (2.56)

La simulacion estocastica tiene una ventaja adicional de gran interés. Las per-
turbaciones externas se modelan como variaciones temporales de la tasa efecti-
va de reproduccion, restando el efecto del siniestro. Computacionalmente es muy
sencillo llevar a cabo esta modificacion; si, por el contrario, se resuelven numé-
ricamente las ecuaciones diferenciales, hay que cambiar las condiciones iniciales
para cada nueva perturbacion y garantizar la continuidad en dichos puntos.

2.4.2 Software

Se ha desarrollado un simulador numeérico (SIGMUND) que es el que ha per-
mitido llevar a cabo los experimentos (ver Apéncide A). El lenguaje utilizado ha
sido Python, con los paquetes NumPy y SciPy para la parte de calculo, PyQt para
construir una interfaz de usuario interactiva y Matplotlib para la parte grafica.

Los graficos de alta resolucion para este documento se generan con R, tomando
como base los ficheros de salida del simulador.
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Los diagramas de flujo se han construido con Mathematica y la resolucion
numeérica de la ecuacion de la divisoria de la vida (ecuacién 2.43) con MATLAB.

2.5 Resultados

En esta seccion se incluyen los resultados de los experimentos numeéricos lle-
vados a cabo con los dos modelos propuestos.

2.5.1 Simulaciones con capacidades de carga constantes

Es muy complicado obtener resultados analiticos para una comunidad mutua-
lista por la compleja red de interacciones entre las especies. En este apartado se
muestran los resultados de simulaciones numéricas que sirven para explorar la
estabilidad de las soluciones del modelo 2.9. Se han simulado situaciones dentro
de las tres cuencas de atraccion, esto es, extincion total, extinciones parciales y
supervivencia en capacidades de carga. Los parametros de las simulaciones se
listan en el Anexo 2.7.

FIGURA 2.7: Comunidad mutualista con cuatro especies de plantas y cinco
de polinizadores.

La figura 2.7 muestra una pequena comunidad mutualista ficticia, que hemos
construido para los experimentos numeéricos. Este ejemplo sencillo sirve para en-
tender la dinamica caracteristica de las redes reales.

En el primer experimento (figura 2.9) el sistema empieza con todas las tasas
efectivas negativas, excepto la del polinizador numero 4. Asumimos que el mutua-
lismo es obligado. En estas circunstancias es sencillo encontrar los valores mini-
mos de poblacion que garantizarian la supervivencia resolviendo t¢; = 0 en las
ecuaciones 2.8.

Las tasas efectivas solo pueden ser positivas por el beneficio mutualista, pero
en esta simulacion las poblaciones iniciales no son suficientes para para conse-
guirlo, con la excepcion del mencionado polinizador numero 4. Las especies de
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FIGURA 2.8: Primer experimento. Dinamica de las poblaciones para 4 +5 es-
pecies que termina en la extincién completa. Parametros en la tabla 2.1

planta 1 y 2 empiezan con poblaciones por encima de sus capacidades de carga.
Este experimento muestra el atractor de extincion que conduce a la destruccion
total de la comunidad.
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FIGURA 2.9: Segundo experimento. Evolucién temporal de las poblaciones

y de las tasas de crecimiento efectivas del mismo sistema de 4 + 5 especies

(figura 2.7). La comunidad termina con todas las especies en sus capacidades
de carga respectivas. Parametros en la tabla 2.2.
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FIGURA 2.10: Resultados del tercer experimento con capacidades de carga
constantes. El polinizador 4 y la planta 4 se extinguen. Parametros en la
tabla 2.3.

La figura 2.9 muestra un segundo experimento, con la misma red. El beneficio
mutualista es mayor, en especial en las especies mas generalistas (comparar las
tablas 2.1 y 2.2). En esta simulacion, todas las poblaciones de plantas iniciales
estan por debajo de sus capacidades de carga, pero con tasas de crecimiento efec-
tivas positivas, por lo que terminan en maximos. La poblacion del polinizador 5
esta inicialmente por encima de su capacidad de carga, por eso la tasa efectiva es
ligeramente negativa y converge hacia la capacidad de carga al final de la simu-
lacion. Por el contrario, la especie de polinizador 4 tiene muy pocos individuos al
principio pero la abundancia de mutualistas genera una tasa eficaz positiva y una
curva tipo de crecimiento logistico. Al final de la simulacién todas las tasas efec-
tivas convergen a cero, es el atractor que aparece en el maximo de poblaciones.

En la tercera simulacion exploramos las extinciones parciales (figura 2.10). De
nuevo, todas las tasas vegetativas son negativas, pero los pesos de los enlaces se
han modificado ligeramente respecto al experimento anterior (tabla 2.3).

En esta simulacion todas las poblaciones empiezan por debajo de sus capaci-
dades de carga. Todas evolucionan hacia sus maximos excepto el polinizador 4 y
la planta 4 que se extinguen. La especie de planta 2 empieza con una tasa eficaz
negativa pero el crecimiento de sus mutualistas da la vuelta a esta situacion y ter-
mina sobreviviendo. Con estos tres casos se puede comprobar la riqueza dinamica
de este modelo simple.
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2.5.2 Simulaciones con saturacion del beneficio

En este apartado presentamos los resultados de las simulaciones que hemos
llevado a cabo con el modelo de saturacion del beneficio mutualista (ecuaciones
2.30). Para el primer experimento hemos utilizado la misma red ficticia que en el
apartado anterior (figura 2.7)

En todos los experimentos las tasas vegetativas son negativas, el mutualismo
es obligado para todas las especies.

El primer experimento con saturacion (figura 2.11) es similar al realizado para
el modelo con capacidades de carga constantes. En este caso, hay especies que
empiezan la simulacion con tasas efectivas negativas y otras positivas, pero el
sistema esta al principio por debajo de la divisoria multidimensional y se extingue
porque la trayectoria termina en el atractor de destruccion.

La segunda simulacion (figura 2.12) muestra como evoluciona el sistema has-
ta maximos de todas las especies. En este caso resulta de gran interés ver como
varian las tasas de crecimiento eficaces y la complejidad que pueden llegar a ad-
quirir por las multiples interacciones. Al final todas terminan anulandose porque
el sistema ha alcanzado el punto de equilibrio maximo.
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FIGURA 2.11: Resultados del primer experimento. La parametrizacion puede
verse en el Anexo 2.8, tabla 2.4.
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FIGURA 2.12: Resultados del segundo experimento. La configuracion puede
consultarse en el Anexo 2.8, tabla 2.5.

Los analisis de estabilidad de este capitulo asumian que las condiciones no
se alteran durante el estudio. En realidad, las tasas varian como consecuencia
de diferentes perturbaciones medioambientales. A continuaciéon, vamos a ver la
resistencia del sistema ante perturbaciones externas, simulando fuertes incre-
mentos en las tasas de mortalidad r4, como las que producen las sequias o las
enfermedades. La literatura afirma que el anidamiento proporciona resistencia a
las comunidades [Bas+03]. Los dos ultimos experimentos muestran como influye

esta magnitud.

FIGURA 2.13: Red con anidamiento fuerte (NODF = 93,55). Tabla 2.6.
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En el penultimo usamos otra red ficticia, con siete especies de plantas y cin-
co de polinizadores (figura 2.13). Puede identificarse de manera visual el nucleo
central de generalistas y las especialistas conectadas a generalistas de la clase
contraria. Se han elegido las poblaciones iniciales para que el sistema esté en la
cuenca de supervivencia.
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FIGURA 2.14: Cuarto experimento. Red con anidamiento fuerte. Una pertur-
bacion externa ataca la especie de planta ntimero 6. Tabla 2.6.

El sistema creceria hasta alcanzar maximos en ausencia de perturbaciones
externas, pero sobre la especie de plantas numero 6 provocamos un aumento
abrupto de mortalidad de un 20 % anual, a partir del afno 100, lo que conduce a su
extincion. Esta especie estaba conectada solo al polinizador 1, el mas generalista
de su clase. El efecto de la extincion es despreciable sobre este polinizador porque
el resto de especies benefactoras lo suplen.

El ultimo experimento usa una red ligeramente modificada (figura 2.15). La
especie de plantas 6 se conecta al polinizador 5, un especialista. También se eli-
mina el enlace que conecta la planta 1 con el polinizador 5 y se reemplaza por uno



Capitulo 2. Modelado dinamico 49

FIGURA 2.15: Red débilmente anidada (NODF = 26,39). Tabla 2.7.

nuevo entre la planta 7 y el polinizador 1.
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FIGURA 2.16: Quinto experimento. Red débilmente anidada (NODF = 26,39).
Una perturbacion externa ataca la planta 6. Tabla 2.7.

Las posibilidades de supervivencia de una nueva especie que llegue a la comu-
nidad son mayores si se conecta con una generalista. Esta propiedad se debe no
solo al hecho de que las generalistas son menos vulnerables por la gran cantidad
de especies de las que reciben beneficio. Enlazarse con una especialista expone a
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la destruccion por arrastre.

Cuando la planta 6 es atacada (fig. 2.16) y se extingue, el efecto es mucho peor
para la red. El polinizador 5 pierde a su principal benefactora, de manera que su
tasa efectiva se vuelve negativa y finalmente desaparecera. La planta 7, conectada
con el polinizador 5 también se ve condenada a la extincion porque su enlace con
el polinizador 1 no compensa la pérdida. En resumen, una perturbacion externa
sobre la especie de planta 6 arrastra a la extincion a la planta 7 por culpa del
enlace que comparten con el polinizador 5. Si ambas plantas compartieran enla-
ces con el nucleo generalista esta destruccion en cascada resultaria mucho mas
improbable.
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2.6 Anexo: Analisis en detalle de la estabilidad del mode-
lo con saturacion
Para simplificar, prescindimos de los superindices que representan las clases

animaly planta. El sistema de ecuaciones 2.32 se desarrolla en serie de Taylor en
la vecindad del punto singular (N3, N3) como Ny = N} +Nj y Ny = N} + Ny [Mur93]:

aN L PR
Ttl =71+ b12(N3 + N2) — (0 +c1b12(N7 +N2))(N] + Nyp)
(2.57)
dNZ * C * X * X
el +b21(NT + N1) — (02 + c2ba1 (NT + N1p)) (N3 + N2)
y quedandonos solo con los términos de primer orden:
le N * N * N q
ke Na(b12 —1b12 NT) — Ny +¢1b12 N3 ) = £1(Ng, Na)
(2.58)
dNZ N * N * N q
Tk N1(b21 —caba1 N3) — Na(aa + cabay NT) = £2(Nyg, Na)
Los términos del jacobiano son:
Ji1 = %ﬂl =—Nj (x1 +¢1b12 N3)
of * *
Jiz = 55 = Nibp2 (1—c1 NY)
(2.59)

Jor = 3¢ = N3bar (1—c2N3)

Joo = ;’]ifz = —N3 (&2 + coboy Nj)

que puede reescribirse en términos de los coeficientes positivos Ji; como:

j— —Ju
Jo1 —J»
Los autovalores A;, se obtienen de

IJ—AIl=0 (2.60)
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cuyas soluciones son

M2 = (tr() £ /6r2(]) —4Det(]))
=1 -Un+J2)+ \/(111 +J2)? —4Det(])) (2.61)

;-4m+mm¢mrhﬁ+ﬁmm0

La ultima expresion indica que los dos autovalores son reales. Ademas, satisfacen
la siguiente condicion:

[ [*« = Det()) (2.62)
k

por tanto el punto singular sera de silla de montar cuando se cumpla que Det(]) <
0. Expandiendo el determinante del jacobiano obtenemos la condicion de existen-
cia del punto de silla de montar:

1— NI —coN% >0 (2.63)

Las extinciones parciales son también puntos singulares, y corresponden a
NI, = 0. Para simplificar, escribimos solo las ecuaciones del punto singular (N} =
T/, N5 = 0). Expandiendo en serie de Taylor en torno a €l, el sistema de ecua-
ciones se convierte en:

dN N N N

dit1 = 1INT — N2 + 11Ny + braNoNf — 200 NN+
—ClblzmzNTZ

dNZ 4 * N

ke 12N3 + b1 NNy

El jacobiano es ahora:

0 T‘z—i—bzﬂ\]iK

- < —r bN; (1—cN}) )

Los autovalores son los términos de la diagonal. Este punto sera estable si se
cumple que 11 > 0y que 1, < —byi71/x. La solucion simétrica es (NJ =0, N5 = 12/x0)
y sera estable si 1, > 0y 1 < —bppra/xp. La generalizacion para ng +n, especies
es:
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dN; e <
dtl = Ti+Zbiij N; — OCi+CiZbiij N%
j=1 j=1
dN i i
j 2
7(1’(] = (Tj + ijiNi> Nj — <0€j + ¢ ijiNi> N]- (2.64)
i=1 i=1

donde el subindice i se extiende para todas las especies de plantas y el j para
todas las de animales.

Los puntos fijos de este sistema son la solucion trivial de destruccion completa
de la comunidad (Nizl...np = 0,Nj—1..n, = 0), y las soluciones para las que las
tasas de crecimiento efectivas se anulan:

MNa MNa
o= [T+ ) _byNi | —[ai+ci ) byN; | Ni=0
=1 =1 (2.65)
np Np
T:ff,j = (Tj +ZbﬁNf) — ((Xj +¢5 ijiN?> N;< =0
i=1 i=1

que pueden reescribirse como un conjunto de ecuaciones implicitas.

Na *

N* — i) G by Ny pprMut et
;= e = — =
Vgt i by Ny aber ]

np * . Mut *+

N* — Tt biNE T _5
i . .y ta po.NF . Mut Tk
) oj+cj ) i-% by N? oG+ T

donde las tasas r*t y r*~ representan el efecto positivo sobre el crecimiento y el
negativo, respectivamente. El sistema 2.64 puede también desarrollarse en torno
al punto singular:

Mg - Mg . ~
= Tib X by (N 4+ NG) — (o i 3 by (NF +R))(NF +Ny)

=1 il (2.66)
AN 1 " ~ P « ~ % ~
Tt} =1+ .Zl bji(Ni +Ni) — (O(j +¢5 .Zl bji(Ni JrNi))(Nj +Nj)

1= 1=

donde el subindice i corresponde a las plantas y el j a los animales. El conjunto
de n, +n,, ecuaciones se reescribe en términos lineales como:
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aN;  Se 3 g
dat = N] (bij_cibij N’{)—Ni(oq—kciZbij N;k)

dN; o " K » . >0

F = 2 N; (b]‘i —C]'bji Nj) —N]‘((X]' +Cj izlb]'i Ni)

Los coeficientes de N;; son los términos del jacobiano. Los valores absolutos
de los elementos de la diagonal, para cualquier especie i de plantas, j de animales

SOon:

MNa
Jii :Nf O(i+CiZbi]'N3k
j=1

p
Jij = Ny (%- + ¢ ijiNi‘> (2.68)

i=1

y los términos fuera de la diagonal:

Jij = Nibyj (1 —ciN7)

Jiv = Njbsi (1—¢;N5) (2.69)

Como resultado el jacobiano queda asi:
—Jii o Ty

Jiv o =y

con todos los términos de la diagonal negativos y el resto positivos. La suma de
los autovalores satisface la sigiente igualdad:

Ng+mnyp Ng+Mnyp
> Ak=—< > Jkk> (2.70)
k k

Esto significa que no todos los autovalores son positivos y que por tanto el
punto singular no es asintoticamente inestable. Por otra parte, los autovalores
no pueden ser complejos porque todos los coeficientes fuera de la diagonal son
positivos o nulos; los puntos fijos deben ser estables o de silla de montar.
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2.7 Anexo: Datos de las simulaciones del modelo con K
constantes

TaABLA 2.1: Coeficientes mutualistas y condiciones del primer experimento
del modelo con capacidades de carga constantes (fig. 2.8), con la red de la
figura 2.7. Arriba, la matriz polinizador-planta, abajo la planta-polinizador.

Planta 1 Planta2 Planta3 Planta 4

bpou1j (107°) 1 12 12 16
bpot2j (107°) 20 4 11 0
bpou3; (107°) 20 10 0 0
bpousj (107°) 10 0,1 0 0
bpo15i (107°) 10 0 0 0
Ninit; 2000 2800 1200 500
K; 1500 2500 2000 1000
Thirthj 0.004 0.01 0.01 0.005
Tdeathj 0.13 0.10 0.08 0.065
Pol 1 Pol2 Pol3 Pol4d Polb
bpim (107°) 4 13 5 30 20
bpiom (107°) 12 6 1 1 0
bpiam (107°) 2 5 0 0 0
bpam (107°) 10 1 0 0 0
Ninitm 2200 3000 2000 600 500
Km 5000 4000 3000 2000 2000
Thm 0.08 0.02 0.05 0.08 0.02
Tdm 0.14 0.078 0.07 0.14 0.08

TaBLA 2.2: Configuracion del experimento de la figura 2.9, con la red de la
figura 2.7.

Planta 1 Planta2 Planta3 Planta 4

bpot1j (107°) 50 22 42 56
bpot2j (107°) 20 40 81 0
bposj (1076) 20 10 0 0
bpousj (107°) 50 0,1 0 0
bpot5i (107°) 10 0 0 0
Ninitj 1500 1200 1000 500
K; 2800 2500 2000 1000
Thirthj 0.004 0.01 0.01 0.005
Tdeathj 0.13 0.10 0.08 0.065
Pol 1 Pol2 Pol3 Pol4 Polb5
bpuim (107°) 40 13 15 30 20
bpiom (107°) 12 6 1 1 0
bpiam (107°) 2 5 0 0 0
bpiam (107°) 1 0 0 0 0
Ninitm 2200 3000 2000 600 2200
Km 5000 4000 3000 2000 2000
Tbm 0.08 0.02 0.05 0.08 0.02

Tdm 0.14 0.038 0.07 0.12 0.08
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TABLA 2.3: Configuracion del tercer experimento numeérico (figura 2.10) con
la red de la figura 2.7.

Planta 1 Planta2 Planta3 Planta 4

bpou1j (107°) 10 22 42 6
bpotzj (1076) 20 4 11 0
bpot3; (107°) 20 10 0 0
bpousj (107°) 1 0,1 0 0
bpots; (107°) 1 0 0 0
Ninitj 1200 2200 1500 800
K; 1500 2500 2000 1000
Thirthj 0.004 0.01 0.01 0.005
Tdeathj 0.13 0.10 0.08 0.053
Poll Pol2 Pol3 Pol4 Polb
bpim (107°) 34 33 15 20 60
bpiom (107°) 12 6 1 0,1 0
b‘pl3m (10_6) 2 5 ¢ 0 0
bpam (107°) 1 0,1 0 0 0
Ninitm 2200 3000 2000 600 500
Km 5000 4000 3000 2000 2000

2.8 Anexo: Datos de las simulaciones del modelo con sa-
turacion

TABLA 2.4: Coeficientes y condiciones del primer experimento con satura-
cién del beneficio (figura 2.11), con la red de la figura 2.7. Arriba, la matriz
polinizador-planta; abajo la matriz planta-polinizador.

Planta 1l Planta2 Planta 3 Planta 4

blj (10*6) 1 12 12 16
sz (10*6) 12 4 11 0
b3]~ (10*6) 12 10 0 0
baj (10-°) 6 10 0 0
bs; (10-°) 10 0 0 0
Ninit] 700 600 500 200
c; (10*4) 1 1 1 1
o (10*6) 7 12 12 10
Thirth] 0.004 0.01 0.01 0.005
Tdeath; 0.005 0.04 0.05  0.0055
Pol 1 Pol 2 Pol 3 Pol4 Polb5
Bim (10°) 14 13 10 10 20
bom (1079) 12 6 1 10 0
bam (10¢) 2 5 1 0 0
bym (1079) 10 1 0 0 0
Ninitm 500 300 500 200 150
Cm(ll)*’l) 1 1 1 1 1
O(m(lofé) 10 10 8 10 30
Thbm 0.28 0.02 0.05 0.02 0.02

Tdm 0.44 0.058 0.065 0.034 0.038




TABLA 2.5: Coeficientes y condiciones del segundo experimento con satura-
cion del beneficio (figura 2.12). Arriba, la matriz polinizador-planta; abajo la

TABLA 2.6: Coeficientes y condiciones para el experimento con la red fuer-
temente anidada (figura 2.13). Arriba, la matriz polinizador-planta; abajo la

Capitulo 2. Modelado dinamico

matriz planta-polinizador.

Plantal Planta2 Planta 3 Planta 4
bl]' (]O (’) 1 12 12 16
boj (10-°) 12 4 11 0]
bs; (10*6) 12 10 0 0
byj (10-°) 6 10 0 0
bs;(10¢) 10 0 0 0
Ninit; 1500 2000 1200 1500
c; (10*4) 1 1 1 1
o (10*6) 7 12 12 10
Thirth; 0.004 0.01 0.01 0.005
Tdeath] 0.005 0.04 0.05  0.0055
Pol 1 Pol 2 Pol 3 Pol 4 Pol 5
Bim (10°) 14 13 10 10 20
b (10°) 12 6 1 10 0
bam (10-9) 2 5 1 0 0
b (10-°) 10 1 0 0 0
Ninitm 700 600 1000 700 500
cm(10*4) 1 1 1 1 1
(xm(lofﬁ) 10 10 8 10 30
T m 0.28 0.02 0.05 0.02 0.02
Tdm 0.44 0.058 0.065 0.034 0.038

matriz planta-polinizador.

Plantal Planta2 Planta3 Planta4 Plantab5 Planta6 Planta7
by (10—° 20 12 16 16 19 25 35
by; (10—6 12 14 4.1 2 22 0 0
bs; (106 20 11 3.1 20 0 0 0
byj (106 11 24 0 0 0 0 0
bs; (106 1 0 0 0 0 0 0
Ninitj 1200 1500 800 770 700 800 400
cj(104) 1 0.5 1 2 1 1 1
o (1076) 20 30 10 10 50 10 10
Thirthj 0.004 0.01 0.02 0.005 0.004 0.02 0.025
Tdeathj 0.03 0.04 0.04 0.055 0.03 0.03 0.028

Pol 1 Pol 2 Pol3 Pol4 Pol 5

bim (106 14 13 23 30 23

bom (1076 19 26 10 10 0

bam (106 2 25 10 0 0

bam (107° 1 11 10 0 (0]

bsm (1076 1 1 0 0 0

bem (106 1 0 0 0 0

b7m§10*6 1 0 0 0 0

Ninitm 1200 1500 1300 1000 700

cm(uﬁ) 1 1 1 0.7 2

Xm (1076) 10 10 20 10 20

Tbm 0.08 0.02 0.02 0.05 0.02

Tdm 0.11 0.078 0.068 0.07 0.028
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TABLA 2.7: Coeficientes y condiciones para el experimento con la red débil-
mente anidada (figura 2.15). Arriba, la matriz polinizador-planta; abajo la
matriz planta-polinizador.

Plantal Planta2 Planta3 Planta4 Planta5 Planta6 Planta7

by (10-° 20 12 16 16 19 0 45
by; (10 12 14 4.1 2 22 0 0
ba; (10 20 11 3.1 20 0 0 0
byj (10 11 24 0 0 0 0 0
bs; (10 0 0 0 0 0 25 1
Ninitj 1200 1500 800 770 700 400 1000
cj(104) 1 0.5 1 2 1 1 1
o (10°) 20 30 10 10 50 10 10
Thbirthj 0.004 0.01 0.02 0.005 0.004 0.02 0.025
Tdeathj 0.03 0.04 0.04 0.055 0.03 0.024 0.04

Pol 1 Pol2 Pol3 Pol4 Pol 5

b1 (106 14 13 23 30 0
bom (106 19 26 10 10 0
bam (106 2 25 10 0 0
bym (1070 1 11 10 0 0
b5 (10-° 1 1 0 0 0
bem (106 0 0 0 0 5
b7m510*6§ 1 0 0 0 30
Ninitm 1200 1500 1300 1000 700
cm(10*4) 1 1 1 0.7 2
ocm(lofﬁ) 10 10 20 10 20
Thm 0.09 0.02 0.02 0.05 0.02

Tdm 0.11 0.058 0.04 0.07 0.025




3 | Estructura del mutualismo

En el capitulo anterior se ha descrito como la estructura de la red mutualista
determina su dinamica de poblaciones. El conjunto de interacciones es la trama
que sostiene la biodiversidad de los ecosistemas [McCO07]. Las propiedades de las
redes se resumen mediante indicadores estadisticos globales como el anidamiento
y la modularidad. Por su parte las medidas locales de centralidad y grado permiten
ordenar las especies y conocer su importancia relativa para la resistencia de la red
ante perturbaciones externas.

Los indices que se manejan en la literatura son numerosos y de origen diverso
y no existe un marco tedrico que explique de manera inequivoca las relaciones
entre los observables mas habituales.

59



60

Capitulo 3. Estructura del mutualismo

En este capitulo se describe el potencial de una técnica clasica en el anali-
sis de grafos, conocida como descomposicién k-core, en el estudio de las redes
mutualistas [Pas+15b].

3.1 Descripcion basada en la descomposicion k-core

La descomposicién k-core' fue utilizada por primera vez por Stefen Seidman
para medir la densidad local y la cohesion en redes sociales [Sei83]. Dado un
grafo no dirigido, un k-core es el subgrafo maximo en el que todos sus nodos
estan conectados con al menos otros k puntos [DGMOG6].

La descomposicién k-core se ha utilizado de forma habitual como mecanismo
de reduccion de informacion para estudiar redes de distinta naturaleza [Kit+10;
Zha+10; Bar+15]. El resultado ofrece una vision organizada en capas, con los
nodos mas centrales en la shell de mayor k. Esta cifra puede llegar al orden de
las centenas en redes grandes. Hasta donde nosotros sabemos, no hay literatura
sobre su uso en el estudio del mutualismo, ya que son redes bipartitas de un
tamano minimo comparado con los sistemas sociales o tecnologicos a los que se

ha aplicado.
Definicion 4

Sea un grafo no dirigido G = {V, E}, donde V y E son los conjuntos de nodos
y enlaces respectivamente. Llamamos degg(v) al grado del nodo v en el grafo
G. El subgrafo M = {C, E|C} inducido por el subconjunto de nodos C C V es
un k-core si Vv € C : (degg(v) > k) y M es el subgrafo maximo que cumple
la condicion. Se denomina k-shell al conjunto de nodos del k-core que no
pertenecen al k + 1 core.

Existen diversos algoritmos para llevar a cabo la descomposicion en funcion
de las dimensiones de la red [MDPM13]. El mas sencillo y valido para el caso de
las redes mutualistas es el algoritmo de podado (pruning), que se describe con la
ayuda de la figura 3.1, una red bipartita ficticia, con ocho nodos de una clase y
siete de la opuesta. A la hora de aplicar el algoritmo resulta irrelevante que la red
sea bipartita, pues solo se basa en el niumero de enlaces y no en la naturaleza de

los nodos que conectan.

lUtilizamos la expresion original en inglés por ser prevalente en la bibliografia, a pesar de que
algunos autores han propuesto traducciones como nuicleos de grado k [Her0OO] o k-nticleos [Car+06;
MT+11]
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2-Shell

0

3-Shell

FIGURA 3.1: Ejemplo de descomposicion k-core de una pequeia red ficticia.

Se empieza eliminando enlaces de aquellos nodos que solo tienen uno, por
ejemplo el que une el nodo de color verde nimero 8 con el de color chocolate nu-
mero 4. Se repite la operacion mientras queden nodos con un unico enlace, hasta
que llegue el momento en que todos los nodos restantes tengan dos o mas. Los
nodos que han quedado desconectados forman la I-shell. Repetimos el procedi-
miento para dos enlaces y asi sucesivamente, clasificando todos los nodos en su
shell correspondiente. En este ejemplo sencillo el k maximo es 3. Notese que cada
nodo pertenece a una shell.

Segun la definicion 3.1, el 1-core es la union de las tres shell, mientras que
el 2-core es la union de la 2-shell y la 1-shell. El k-core maximo coincide con la
l-shell maxima.

Como estamos tratando de redes bipartitas, distinguimos dos subconjuntos en
cada k-shell, el de los nodos de la clase A y el de los de la clase B. Los llamaremos
KJA, K]B, donde j es el indice de la k-shell. Es posible que uno de ellos sea vacio, es
decir, no todas las k-shell tienen nodos de ambas clases necesariamente. Al valor
maximo de k, lo llamamos ks qx, que corresponde a shell mas interna de la red
ksmax = CB. Esta nomenclatura simplifica la definicién de las k-magnitudes que
surgiran de la red descompuesta siguiendo el procedimiento descrito, C* y C? son
los subconjuntos de las especies de las shells maximas de cada clase.
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3.2 Definicion de las k-magnitudes

Las especies mas conectadas de una red mutualista son resistentes a las per-
turbaciones externas porque el beneficio que reciben depende de multiples fuen-
tes. Esta parece ser la razon por la que las redes mutualistas tienden al anida-
miento, una conexioén directa con el centro de la red aumenta las probabilidades
de supervivencia. Para medir la 'distancia’ desde un nodo cualquiera a la k-shell
mas interna de la clase opuesta, hemos definido el k;qqius-

Definicion 5

El krqqius de la especie m de la clase A es el valor medio de las distancias
mas cortas desde esta a cada una de las especies de CB

1 :
krAadius(m) = [CB| Z distm; meA (3.1)
jeCB

En la formula 3.1 dist,,; es el camino mas corto de la especie m a cada una
de las j especies que forman el conjunto C®. La misma definicién es valida para
especies de la clase B, calculando la distancia media a las especies de C*. El valor
minimo posible de k;qqius €s 1 para un nodo perteneciente a C® conectado con
todas las especies de cA (y viceversa).

La figura 3.2 es una red de dispersores de semillas real, de dimensiones muy
reducidas, con cinco especies de plantas, cuatro de aves frugivoras y once enlaces.
Llamaremos clase A a las plantas y clase B a las aves. La descomposicion k-core
se ha realizado con el algoritmo de pruning. El indice k maximo es 2, todas las aves
pertenecen a la 2-shell, no asi todas las plantas. En este ejemplo todas las especies
de la shell maxima de la clase A tienen enlace directo con todas las especies de la
shell maxima de la clase B, esto no tiene por qué ser siempre asi.

El camino mas corto desde la planta 2 a cada una de las cuatro especies de
dispersores de la 2-shell es 1 al estar enlazada con todas ellas. Su k;qq4ius €S, en
consecuencia, 1 porque se ha definido como el promedio de las distancias a todas
las especies de la shell maxima de la clase contraria. Lo mismo ocurre con la
planta 1. Se puede comprobar que el k,qq4ius de todas las especies de aves de la
2-shell es también 1, midiendo sus distancias respectivas a las plantas 1y 2.

El calculo es simple aunque algo mas laborioso para las plantas de la 1-shell.
En la figura 3.3 se ha tomado como ejemplo la especie numero 4. Hay que medir
primero la distancia con cada una de las aves de la 2-shell. Para ello, se han
representado con distintos colores los caminos mas cortos. La distancia con el
dispersor 1 es 1 porque comparten enlace (camino en color azul marino). Con la
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2-shell
Juniperus Berberis
sabina vulgaris
(pl 2) (pl 1)
Turdus Turdus Turdus Turdus
torquatus viscivorus merula iliacus
(disp 1) (disp 2) (disp 4) (disp 3)
Juniperus . . Daphne
communis OSF IC:;""G oleoides
(pl 4) o (pl 3)
1-shell

FIGURA 3.2: Red de frugivoros en Santa Barbara, Sierra de Baza (Espana)
[Jor93].

especie 2 no hay conexion directa, el camino mas corto (representado en verde) es
pl4-displ-pl2-disp2 y la distancia es 3. Lo mismo sucede con las especies de ave 3
(camino rojo) y 4 (camino violeta), ambas a distancia 3 de la planta 4. Medidas las
cuatro distancias, ya se puede calcular el k,q4ius de la especie de planta 4, que es
el promedio de 1, 3, 3y 3, es decir 2,5.

Podemos definir una magnitud global, que proporcione una idea de la disper-
sion de los nodos respecto del nucleo estable de la red, identificado con la shell
maxima. Para ello, se promedian los k;q4ius de todas las especies.

Definicion 6

El K qqius de una red se obtiene promediando 1os k,qqius de todos los nodos,

sin importar la clase a la que pertenezcan.

Z kradius (l)

lLeAUB

— 1

kradius = m (32)
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2-shell
Juniperus Berberis
sabina vulgaris
(p12) (p11)
dist pla_disp2 = 3 .
dist dist 14 gisp3 =3
pl4_dispg = 3
Turdus Turdus Turdus Turdus
tortjuc_jtu;% viscivorus merula iliacus
(disp 1) (disp 2) (disp 4) (disp 3)
dist Pl4diSN
Juniperus . i Daphne
communis OSF IC:;""G oleoides
(pl 4) o (pl 3)

1-shell Ky ggius P14 = (143+3+3)/4 = 2.5

FIGURA 3.3: Calculo de los k,qqius de la red de frugivoros en Santa Barbara,
Sierra de Baza (Espana) [Jor93].

Una red con todos sus nodos conectados (matriz de adyacencia cuadrada) ten-
dria krqqius = 1, €l menor posible. En una con matriz de adyacencia triangular el
Kradius vale 1,5. Intuitivamente, el k;qq4ius S€rd pequeno para redes muy anidadas,
porque la probabilidad de conexion con la shell mas interna es elevada. Las es-
pecies generalistas estan muy interconectadas y las especialistas tienen enlaces
directos con las k-shells de mayor indice. Por el contrario, una distribucion de
enlaces puramente aleatoria conduciria a una red con mayor Krqqius-

Es necesario aclarar en este punto que k,qg4ius No es una medida de anidamien-
to, sino de compacidad. La nocién de network compactness se ha utilizado con di-
ferentes sentidos y no siempre precisos en la literatura [Wag03; ER03; CKYO5;
Zhall]. Nosotros utilizaremos una de las definiciones mas laxas, la que indica
que una red es compacta cuando los nodos se conectan de manera preferente a
las partes mas centrales [ADO4]. Es en este sentido en el que nos referiremos a
Kradius como medida de compacidad de la red.

El krqgqius €5 una buena medida de conexion al corazon de la red pero no
de centralidad. Por ejemplo, su valor es bajo para un especialista con un enlace
a la shell mas interna, aunque sabemos que no resulta determinante para la
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estabilidad global de la red. Para atender esta necesidad, definimos una segunda
k-magnitud.

Definicion 7

El Kgegree de la especie m de la clase A es la suma de sus enlaces, pesados
cada uno de ellos por la inversa del k;q4ius de la especie de la clase B con la
que se conecta.

Am;i .
Kegree(m) = ksim)() meA,YeB (3.3)

Donde a,; es €l elemento de la matriz de adyacencia que representa el enlace,
cuyo valor es 1 si existe o 0 si no esta presente. El kgegree €s la suma de los
inversos de los k,qqius de los nodos conectados con m. Una especie de la shell
mas interna tiene un kqegree €levado, mientras que los especialistas con solo uno
o dos enlaces tiene un kgegree reducido.

En el ejemplo de la figura 3.2, vamos a calcular el kgegree de la planta 1. Se
obtuvo que el k;qqius de las cuatro especies de la 2-shell de dispersores es 1. Al
tener la planta enlace con cada una de ellas, €l kgqegree, que €s la suma de los
inversos de los 4 valores de k;qq4ius, vale 4. Si ahora nos fijamos en la planta 4,
solo tiene un enlace con el dispersor 1, cuyo k;qqius €5 1y asi €l kgegree de la
planta 1 vale solo 1. De manera intuitiva, la planta 1 parece ser menos importante
para la supervivencia de la red que la planta 4.

Por ultimo, vamos a calcular €l kgegree de la especie de pajaro 1:

kB 1) =

degree

+ =2,8 (3.4)

Al igual que se ha definido el k,qqius podemos definir el Kdegree medio de una
red:
Definicion 8

El Edegree de una red se obtiene promediando 10s Kgegree de todos los nodos,
sin importar la clase a la que pertenezcan.

— 1
kdegree = m 16%3 kdegree (l) (3.5)
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El Edegree recuerda el indice de Harary que se define como la suma de los
inversos de las distancias entre todos los nodos de un grafo conectado [Pla+93].
El Edegree solo tiene en cuenta los enlaces con la shell maxima y utiliza el inverso
de los kq4ius, NO de las distancias.

En la tabla 3.1 pueden consultarse los valores de las k-magnitudes de la red
que se ha utilizado como ejemplo.

TABLA 3.1: K-magnitudes de la red de la figura 3.3. Valores globlales:
Kradius = 1,59 Y Kdegree =2,24.

Especie Kradius Kdegree

pll 1 4
p12 1 4
p13 2,5 1
pl4 2,5 1
pl5 2,5 1
displ 1 2,8
disp2 1 2,4
disp3 1 2
disp4 1 2

3.3 Material y métodos

Para este capitulo hemos utilizado la coleccion de datos de redes mutualistas
de la Web of Life http://www.web-of-life.es/ [FOB14]. Hemos analizado todas
las disponibles en las categorias planta-polinizador y planta-dispersor de semillas.
En diciembre de 2015 dicha coleccion constaba de 59 redes de la primera familia
y 30 de la segunda. El numero de especies por red varia entre 6 y 997 y el numero
de interacciones entre 6 y 2993.

El software se ha desarrollado en R (ver Apéndice B). La descomposicion k-core
se realiza con el paquete R igraph [CNO6]. El mismo paquete ofrece funciones
para el calculo de NODF y Modularity. El codigo R para medir Kgegree ¥ Kradius
es propio. Los valores medios de estas magnitudes se calculan descartando las
especies que no pertenecen a la componente gigante cuando en la red se produce
esta circunstancia.

3.3.1 Analisis mediante modelo nulo

El analisis de modelo nulo es una técnica para evaluar la significacion esta-
distica de las magnitudes de red y resulta imprescindible cuando estas no son
libres de escala [GG96]. En particular, se ha aplicado en diversos trabajos para
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estudiar la validez de las distintas medidas de anidamiento [UG13; FT14] y mo-
dularidad [For+10; Mel+11Db]. En esta investigacion se emplea para comparar el
comportamiento de k;qqius ¥ de la medida de anidamiento NODF.

Un modelo nulo es una modificacion aleatoria de la red original. Para valorar de
manera estadistica una magnitud, se genera un numero elevado de redes segun
el modelo nulo elegido. Se calcula la magnitud para estas redes y se construye
la distribucion de probabilidad. El valor medio tendera, por el teorema del limite
central, a una gaussiana. Si el valor de la red real no se debe a puro azar sino a
una propiedad intrinseca, sera significativo desde el punto de vista estadistico. De
forma habitual se considera que esto es asi si se aleja al menos dos desviaciones
estandar de la media estimada. En general se utilizaran unidades reducidas en
este procedimiento (z scores).

Hay numerosos modelos nulos disponibles, en funcion de los criterios con que
se desee construir la red modificada. Esto plantea un reto a los investigadores
porque los resultados y las conclusiones que se desprendan de ellos dependeran
del modelo elegido [UGO7; GU12]. Asi, si se utilizan modelos muy restrictivos, no
puede afirmarse que las redes mutualistas sean fuertemente anidadas, en espe-
cial las que tienen matriz de adyacencia pesada [Jop+10; SKA13]. Si se utilizan
modelos menos condicionados, el anidamiento es entonces mas habitual, como
indicaba el trabajo pionero de Bascopmte et al [Bas+03].

En este estudio se han utilizado los dos modelos nulos de uso mas frecuente
en el analisis de redes binarias y pesadas, ambos disponibles como funciones del
paquete bipartite en lenguaje R [DGFO8]. Para las pesadas, se emplea el modelo
swap.web, en el que se conservan la conectancia y las distribuciones marginales
[Dor+09]. Para las redes binarias se ha escogido el modelo mgen que devuelve un
modelo aleatorio que conserva tan solo el numero de enlaces de la red original
[VCCO9]. Este segundo es mucho menos restrictivo que el primero.
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FIGURA 3.4: Ejemplo de zscores de krqqins Yy NODF para una red de poliniza-
dores con matriz de adyacencia binaria [EO99].
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El propésito no es llevar a cabo un analisis exhaustivo con modelos de diferente
nivel de restriccion sino comparar el comportamiento de k,qqius con el de NODF.

Para cada red se generan 1000 modelos nulos con los que se construyen las
distribuciones de probabilidad de NODF y k;qqius. El valor zNODF de la red ori-
ginal es estadisticamente significativo si es mayor que 2, ya que este indice crece
con el anidamiento, en tanto que zk.qqiys debe ser menor que —2 para que se
pueda afirmar que la red es compacta (figura 3.4).

3.3.2 Experimento de recableado

El objetivo de este experimento es comparar la evolucion de las medidas NODF
V Kradius, para una red dada, cuando algunos de sus enlaces se recablean de
forma aleatoria. Para ello se mide la correlacion de ambas magnitudes. Este pro-
cedimiento se ha aplicado solo a las redes binarias, por la complejidad de defi-
nir un método de recableado para las pesadas que no alterase por completo su
estructura.

Se empieza cambiando el uno por ciento de los enlaces, seleccionados al azar
sin reemplazo. El enlace elegido se coloca también de forma aleatoria en la matriz
de adyacencia, si ninguna limitacion (incluso podria volver a su posicion inicial).
Las k-magnitudes de la red alterada se calculan y se almacenan. La operacion se
repite con el porcentaje variando entre 1y 50 en 25 pasos. El recableado se aplica
siempre a la red original, no es acumulativo.

El experimento se repite 10 veces para cada red. Es equivalente a un modelo
nulo que conserva el numero de enlaces pero en el que solo se deja espacio al
azar en un porcentaje reducido. La evolucion de NODF y k;qqius ¥ de sus z scores
puede asi compararse con los parametros de la red original y con los del modelo
nulo explicado en la seccion 3.3.1 (figura 3.5).

3.4 Resultados

En este apartado se describen los resultados de los siguientes procedimien-
tos: analisis exploratorio de los datos de las redes de la coleccion, estudio de la
correlacion entre las k-magnitudes las medidas estadisticas habituales, analisis
mediante modelo nulo y experimento de recableado.

3.4.1 Analisis exploratorio

La figura 3.6 contiene los histogramas de las tres k-magnitudes globales que
describen las redes incluidas en la investigacion. En la mitad de ellas el k maxi-
mo es 4 o inferior y solo hay dos en las que este indice supera 8. La distribucién
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FIGURA 3.5: Grafica del experimento de recableado para la red de polinizado-

res numero 12 (Parque de Garajonay, compilada por Olesen, no publicada).

La nube de cruces pequenas representa los pares de valores zZNODF, zk, qqius

de las 1000 realizaciones del modelo nulo. Los puntos representan ese par de

valores para cada red recableada. El aspa azul dentro de un circulo senala

los valores de zNODF, zk, o 4ius de la red original. La recta gris, el resultado de
la regresion lineal para los valores de las redes recableadas.

del krqqius €S aproximadamente normal, con una mediana de 2,51 y media 2,47.
Teniendo en cuenta que el valor minimo de esta magnitud es 1, podemos deducir
que en las redes mutualistas analizadas las especies se encuentran muy proximas
a la k-shell mas interna. Este dato concuerda con la observacion de que los espe-
cialistas se conectan con generalistas lo que les proporciona mas probabilidades
de supervivencia. Finalmente, el Edegree se concentra entre los valores 0,5y 3,5
con la mediana en 2,08. La conectividad media de las redes es reducida porque
abundan los especialistas. En el tercer histograma hay una diferencia sensible
entre las redes de polinizadores y las de dispersores de semillas, estas ultimas
tienen valores de Edegme mas elevados.

En una primera aproximacion visual a los datos, se observa que existe una
correlacion notable entre el k.qqius de la red y el numero de especies (fig. 3.7a),
impresion que confirman los datos de la regresion lineal. Como cabia esperar,
cuanto mayor es la red, mayor es la distancia media a la shell maxima. El creci-
miento sigue una ley logaritmica, noétese la escala del eje X. Sucede algo parecido
con el numero de enlaces, pero en este caso se puede apreciar mayor dispersion
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FIGURA 3.6: Histogramas de las k-magnitudes de las 89 redes de la coleccion.

(figura 3.7c). Podemos concluir que k;qq4ius No es libre de escala.

Por el contrario, Edegree no parece guardar relacion con el tamano de la red,
ya se mida en numero total de especies o de enlaces. Para la mayoria de redes su
valor esta en torno a 2 (fig. 3.7b). Este dato hace sospechar que la distribucion de
Kgegree €n las redes es muy heterogénea. La mayoria de los nodos tienen valores
bajos, por lo que la media arroja ese valor tan reducido. En la figura 3.10 aparecen
las graficas de dicha distribucion en tres redes en las que resulta evidente la
asimetria.

Al observar la relacion entre las dos k-magnitudes y el indice k maximo de la
red, se descubre que el comportamiento es diferente. El k;qq4ius no guarda rela-
cion con el k maximo y se observa una importante dispersion de valores para un
mismo indice k maximo (figs. 3.7e, ). Este dato puede resultar paradéjico pues
un k elevado significa que en la red puede haber caminos largos. No obstante, el
calculo de k;qqius S€ hace con los caminos mas cortos, y al existir una alta conec-
tividad directa con la shell mas interna, este no es el factor mas determinante. La
correlacion de Edegree con el k maximo es notable (fig. 3.7f). E1 k maximo crece
con la conectividad, y en consecuencia es logico que Edegree se comporte de forma
similar a este indice.

3.4.2 Relacion entre las medidas de grado

La distribucion de grado de las redes mutualistas sigue una ley de potencia
truncada [JBOO03; Vaz05]. El grado se utiliza de manera habitual en el analisis
de redes como indicador de importancia del nodo. Se mide con facilidad pero no
esta exento de inconvenientes. Por ejemplo, dos especies de una red mutualista
con el mismo grado pueden pertenecer a k shells diferentes, o incluso siendo de
la misma, estar conectados con nodos de k;qqis dispares.

La descomposicion k-core ha permitido definir €l kgegree cOmo un grado pon-
derado por la inversa del k,qq4ius de las especies conectadas.
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FIGURA 3.7: Diagramas de dispersion que relacionan las k-magnitudes con el
tamano de la red.

Los dos indices, grado y Kgegree guardan una correlacion muy elevada para
todas las redes, como se aprecia en el histograma de la figura 3.8a. En 3.8b se ha
representado el diagrama de dispersion para una red concreta, la relacion lineal
es similar para el resto. Los valores de la recta de regresion indican que para este
caso, kqegree S€ puede predecir de forma muy aproximada, multiplicando por 0,4
el grado de la especie. La constante multiplicativa es siempre inferior a la unidad,
porque la aportacion a kgegree de cada enlace se divide por el kradius de la especie
conectada que, por definicion, es mayor o igual que 1.
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Cabe preguntarse por la utilidad un indice que no parece mas que otro ya
existente multiplicado por una constante. La razén se entendera observando con
atencion los diagramas de la fila inferior. La figura 3.8c es la distribucion de pro-
babilidad acumulada del grado de la red, con forma de ley de potencia truncada.
En 3.8d, se representa la distribucion acumulada de kgegree. La escala de los ejes
X no es la misma, porque el rango de kgegree €s inferior como se acaba de explicar.

En la grafica 3.8e se realiza una transformacion simple. Los valores de kgegree
se dividen por el coeficiente « de la correlacion lineal y el resultado (en turquesa)
se superpone a la distribucion de grado (en rojo). Con esta representacion queda
claro que kgegree N0 €s meramente el grado escalado. Lo que hace es transformar
la distribucion discreta de grado en otra con muchos mas puntos intermedios, con
lo que se obtiene una ordenacion con criterio topologico de los nodos de idéntico
grado. Esta sutil diferencia es importante a la hora decidir qué nodos son mas
importantes para la supervivencia de la red. La utilidad de este indice frente al
grado se describe con detalles numeéricos en el capitulo 5.
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FIGURA 3.8: Relacion entre degree y kKgegree- : histograma de la correlacion
entre ambas magnitudes para todas las redes del estudio (a); b: diagrama de
dispersion de ambas magnitudes para la red de polinizadores 001 y valores
de la regresion lineal para esta red; c,d,e: distribuciones de probabilidad acu-
mulada de los dos indices. En e) se han representado ambos sobre la escala
de degree, con la transformacion en el gje X kqegree = & * degree, siendo o el
coeficiente de regresion lineal que en este caso vale aproximadamente 0, 4.
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3.4.3 Correlacion entre k-magnitudes y propiedades globales

Uno de los objetivos principales de la investigacion es hallar la posible relacion
entre las magnitudes que se derivan de la descomposicion k-core y las que se
utilizan habitualmente en la caracterizacion del mutualismo.

Para realizar la comparacion se calcula el anidamiento mediante NODF y la
modularidad siguiendo los procedimientos de calculo descritos en el apartado 1.4
2. Ambas medidas pueden obtenerse con el paquete bipartite en R. En la figura
3.9 se han representado el k,qqius €n funcion de NODF y el Edegree en funcién
de la Modularity. Las figuras sugieren que existe una fuerte correlacion negativa
entre el k. qqius Yy NODF por una parte y, por otra, entre el Edegree y la Modularity.
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FIGURA 3.9: Diagrama de dispersion del k,qqius respecto a NODF (a), y del

Edegree respecto a la Modularity (b). Cada punto es una red, su area es

proporcional al logaritmo del nimero de especies y el color indica la clase

de comunidad. Se han incluido las lineas de regresion con sus intervalos de
confianza en sombreado.

Las nubes de puntos se representan sobre eje lineal en las abscisas y logarit-
mico en las ordenadas. Parecen compatibles con un modelo exponencial, asi que
procedimos a calcular las regresiones lineales de log(Y) y X. Los resultados nu-
méricos se resumen en la tabla 3.2. Como muestra el valor ajustado de R? (0, 84),
el logaritmo de k;qqius tiene una correlacion muy elevada con NODF.

log(Krqaius) = B1 x NODF+ By (3.6)

Es sencillo de entender; si la red es muy anidada las especies se conectan direc-
tamente a las shells mas internas y su distancia a los nodos de la shell maxima

€s pequena.

2Para evitar confusiones entre el nombre la de la magnitud y la medida segin un algoritmo
concreto, en lo sucesivo se emplea Modularity, en inglés y con mayuscula.
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TABLA 3.2: Resultados de las regresiones lineales

log(Kradius) vs NODF log(Kdegree) VS Modularity

Bl ~0.0098 | P ~2.5031
Bo 1.2269 | B! 1.5553
R? ajustado 0.8427 | R”? ajustado 0.8064
p-value <22 x1071% | p-value’ <22x10716

La correlacion entre Edegree y Modularity es mas complicada de intuir. La fi-
gura 3.10 ayuda a entenderla. La distribucion de densidad del kgegree €sta mas
concentrada y sesgada hacia la izquierda cuanto mas modular es la red. En ese
caso la mayoria de las especies tienen valores reducidos del kgegree y €n conse-
cuencia el valor medio es pequeno. La distribucion se va aplanando a medida que
la modularidad decrece y el valor medio se desplaza hacia la derecha.

Si se examina de nuevo la figura 3.9, se vera que las redes de mayor tamano
son también las que tienen valores mas altos de Modularity. La mayoria de ellas
son de la clase planta-polinizador mientras que las tipo dispersor de semillas son
mas pequenas. Este hecho ya fue apuntado por Olesen que estudié 51 redes y
encontro que las que tienen menos de 150 especies no son modulares [Ole+07].
Los valores elevados de Edegree en redes reducidas casan bien con la observacion
de que en ese caso las especies se encuentran mas proximas a la shell mas interna
y anaden valores altos al kgegree de las especies a las que se conectan.
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FIGURA 3.10: Distribucion de densidad del kgegree €n tres redes diferentes.
Junto a las lineas verticales pueden verse los valores del Edegree y de la
Modularity.

Las elevadas correlaciones de k;qqius con NODF y de k;qqius con Modularity
son suficientes para esta investigacion. Por ejemplo, no se propugna que log(Krqdius)
sea un buen predictor de NODF, de hecho el test de Shapiro-Wilk muestra hete-

rocedasticidad. La coleccion de la Web of Life no es una muestra aleatoria, y las
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distribuciones de las magnitudes no son normales. Sin embargo, las correlacio-
nes apoyan la idea de que el k;qqius €s un indicador global de una propiedad con
comportamiento similar al del anidamiento, y el Edegme de modularidad y que por
ello la descomposicién k-core es una herramienta de interés para el estudio del
mutualismo.

3.4.4 Analisis de modelo nulo

Mediante este analisis hemos estudiado como se comportan estadisticamente
dos indices, NODF y krqqius. La razon de escoger estas dos magnitudes es la alta
correlacion que muestran para toda la coleccion. La tabla 3.3 (Anexo 3.5) contiene
los indices reducidos.

Por lo que respecta a la medida de anidamiento NODF, el resultado concuerda
con la literatura. Utilizando un modelo nulo restrictivo, como el que hemos em-
pleado para las redes pesadas, solo 3 de 32 son significativamente anidadas. Se
consideran asi si su zNODF esta por encima de 2 lo que equivale a una proba-
bilidad de aparicion aleatoria inferior al 2,5%. La medida de la compacidad con
Kradius €S mas restrictiva. De las 32 redes solo una es significativamente compac-
ta (zkraaius < 2), la red de polinizadores 059, que ademas es una de las tres que

muestra zNODF por encima de 2.
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FIGURA 3.11: Diagramas de dispersion de zk,qqius ¥y zNODF para toda la
coleccion de redes. A la izquierda, en azul, las redes pesadas. A la derecha,
en salmon, las redes binarias.
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La situacion es opuesta para las redes binarias, para las que se ha usado un
modelo nulo menos restrictivo. Las 59 disponibles en la coleccion muestran anida-
miento no debido al azar segun el analisis. Para este subconjunto la compacidad
también resulta ser menos comun que el anidamiento, solo 27 tienen un indice
ZKraaius inferior a 2.

De estos datos concluimos que k,qqius puede resultar una medida util de la
proximidad del conjunto de las especies de la red a su nucleo mas conectado.
Solo parte de las redes significativamente anidadas de la coleccion, segun zNODF,
resultan ser también compactas. La probabilidad de aparicion aleatoria de esta
propiedad es inferior a la del anidamiento.

3.4.5 Recableado aleatorio

La idea subyacente a este experimento es que las comunidades mutualistas
adoptan configuraciones estables, anidadas y compactas. Al recablear de forma
aleatoria un porcentaje de sus enlaces deben de llegar a un estado mas desorde-
nado (fig. 3.5). En el apartado anterior hemos visto que la premisa de partida no
es cierta para las redes pesadas si se utiliza un modelo nulo restrictivo. Hemos
limitado el experimento a las que tienen matriz de adyacencia binaria, en las que
si puede admitirse.

El histograma de la la figura 3.12a muestra que los valores de la correlacion se
concentran en torno a 0,8 lo que indica que ambas magnitudes se degradan en el
mismo sentido al recablear, con un patron similar. Sin embargo, hay un numero
no desdenable para las que este valor es reducido e incluso proximo a 0. El dia-
grama de recableado de la red M_PL_038 es un ejemplo (fig. 3.12b), el anidamiento
se destruye pero €l zk,qqius apenas se modifica. Una posible explicacion es que la
red inicialmente es anidada pero no compacta, de manera que esta segunda mag-
nitud ya presenta un alto grado inicial de desorden. También es una red pequena,
con una estructura mas sensible a pequenos cambios.

En el histograma 3.12c se han eliminado las redes con menos de 100 enlaces.
La mayoria de las redes con bajos valores de correlacion son de pequeno tamarno,
la mediana se desplaza hasta 0,77 y la distribucion se parece mas a una gaussia-
na. El diagrama de M_PL_010 muestra el comportamiento de las redes con mas
interacciones (fig. 3.12d). La correlacion es mucho mayor y el par de valores ini-
ciales esta mas alejado de la nube de puntos del modelo nulo que en M_PL_038.
La red M_PL_010 es fuertemente anidada y compacta. El recableado hace que los
dos indices se degraden de forma similar y que pierda ambas propiedades aproxi-
madamente a la vez.
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FIGURA 3.12: Experimento de recableado de las redes con matrices binarias.
Histograma de correlacion de log(krqgius) Yy NODF para todas las redes (a) y
para el subconjunto de las que tienen mas de 100 enlaces (c). b,d: resultados
del experimento para las redes M_PL_038 (79 enlaces, arriba) y M_PL_038 (456

enlaces, abajo). En este caso se usan unidades normalizadas.
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FIGURA 3.13: Correlacion de zk,qqius ¥ zZNODF en el experimento de reca-
bleado en funcion del numero de especies de la red. El area es proporcional
a la asimetria de clases de cada red.

Buscando el origen de este comportamiento dispar, se ha representado el dia-
grama de dispersion que relaciona el valor de la correlacion con el numero de es-
pecies de la red y con la asimetria de clases (fig. 3.13). Esta se mide como el valor

absoluto de la diferencia entre el numero de especies de ambas clases dividida
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por su suma (tabla 3.4). El area correspondiente al circulo de cada especie es pro-
porcional a la asimetria. De la grafica se deduce que cuanto mayor es el tamano
de la red la correlacion lineal entre NODF y log(krqaius) tiene mayor tendencia a
mantenerse aunque se recablee un pequeno porcentaje de conexiones. Para re-
des mas pequenas, el factor que destruye con mayor rapidez el anidamiento es
la asimetria, y la red M_SD_007 es un caso extremo, con 72 especies de plantas,
solo 7 de polinizadores y una estructura muy peculiar como se vera en el proximo
capitulo de visualizaciones (figura 4.16). Estas redes asimétricas son mucho mas
sensibles a las reconexiones, porque hay una mayor probabilidad de alterar la
k-shell maxima.

Para todas las redes, el experimento conduce a un estado de mayor desorden
(figura 3.14). Cuanto mayores son el tamano y la simetria, las redes parecen me-
nos destructibles ante pequenos cambios. El valor de la correlacion podria utili-
zarse como indicador numeérico de la resistencia a una variacion de las condicio-
nes ambientales.
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FIGURA 3.14: Comparativa de la evolucion de zk,qqius y zNODF en el ex-

perimento de recableado de tres redes. Los triangulos marcan los pares de

valores de las redes originales. A medida que crece el porcentaje de reca-

bleado aleatorio, las redes resultantes son mas desordenadas y se desplazan

al cuadrante superior izquierdo, combinacién de falta de anidamiento y de
compacidad.
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3.5 Anexo: Tablas de resultados

TABLA 3.3: Resultados del analisis de modelo nulo en unidades reducidas.

Red Matriz  zNODF zKyadius Red Matriz zNODF zKradius
M_PL_001 Binaria 10,58 -2,33 M_PL_046 Binaria 11,82 -5,53
M_PL_002 Binaria 6,00 -1,45 M_PL_047 Binaria 13,07 -1,98
M_PL_003 Binaria 5,87 -1,05 M_PL_048 Binaria 13,62 -2,22
M_PL_004 Pesada 2,71 0,49 M_PL_049 Binaria 10,53 -3,83
M_PL_005 Binaria 11,77 -2,87 M_PL_050 Binaria 5,43 -1,03
M_PL_006 Pesada -4,40 2,75 M_PL_051 Pesada -1,01 -0,40
M_PL_007 Pesada -7,66 1,61 M_PL_052 Binaria 5,66 -1,30
M_PL_008 Binaria 5,48 -2,74 M_PL_053 Binaria 5,05 0,00
M_PL_009 Binaria 5,97 -3,10 M_PL_054 Pesada -5,25 1,31
M_PL 010 Binaria 9,88 -5,25 M_PL_055 Pesada -2,51 0,30
M_PL 011 Binaria 5,68 -1,40 M_PL_056 Pesada -5,93 5,10
M_PL_012 Binaria 9,33 -3,09 M_PL_057 Pesada -5,94 -1,92
M_PL_013 Pesada -2,26 0,69 M_PL_058 Pesada -4,54 1,12
M_PL 014 Binaria 7,22 -0,50 M_PL_059 Pesada 6,84 -7,34
M_PL 015 Binaria 15,16 -1,56 M_SD_001 Pesada -1,03 0,76
M_PL 016 Binaria 9,05 -1,59 M_SD_002 Pesada 0,16 -1,50
M_PL_017 Pesada -5,09 2,13 M_SD_003 Pesada 0,59 1,04
M_PL_018 Binaria 7,64 -2,23 M_SD_004 Pesada 0,17 -1,79
M_PL_019 Pesada -4,33 1,60 M_SD_005 Pesada 0,89 -0,64
M_PL_020 Binaria 10,14 -2,05 M_SD_006 Pesada -1,47 1,06
M_PL_021 Binaria 8,06 -2,53 M_SD_007 Binaria 9,66 0,20
M_PL_022 Binaria 3,93 0,58 M_SD_008 Pesada 0,09 -1,24
M_PL_023 Binaria 6,32 -2,84 M_SD_009 Pesada -1,90 0,22
M_PL_024 Pesada -1,79 -1,98 M_SD_010 Pesada -3,64 0,55
M_PL_025 Pesada -3,04 0,46 M_SD_011 Binaria 4,07 -1,56
M_PL_026 Binaria 12,06 -3,44 M_SD_012 Pesada -0,24 2,74
M_PL_027 Binaria 3,94 -1,29 M_SD_013 Binaria 4,68 -1,56
M_PL_028 Binaria 7,86 -2,27 M_SD_014 Binaria 10,53 -5,39
M_PL_029 Binaria 7,70 -2,76 M_SD_015 Binaria 6,54 -5,45
M_PL_030 Binaria 3,23 -1,69 M_SD_016 Binaria 16,65 -7,99
M_PL_031 Binaria 3,98 0,22 M_SD_017 Binaria 5,01 -5,06
M_PL_032 Binaria 7,51 -1,70 M_SD_018 Binaria 3,77 -1,35
M_PL_033 Pesada -2,26 2,05 M_SD_019 Binaria 15,38 -3,49
M_PL_034 Binaria 9,98 -1,38 M_SD_020 Pesada -0,17 2,60
M_PL_035 Binaria 9,55 -1,90 M_SD_021 Binaria 9,74 -2,15
M_PL_036 Binaria 3,01 -0,91 M_SD_022 Binaria 13,24 -2,40
M_PL_037 Binaria 3,99 -1,54 M_SD_023 Pesada 4,09 -0,73
M_PL_038 Binaria 4,58 -1,31 M_SD_024 Binaria 4,17 -0,91
M_PL_039 Binaria 5,69 -1,95 M_SD_025 Binaria 3,52 -2,34
M_PL_040 Pesada -3,66 3,03 M_SD_026 Binaria 2,58 -1,28
M_PL_041 Pesada -1,61 -0,42 M_SD_027 Binaria 4,51 -3,14
M_PL_042 Binaria 3,20 -2,63 M_SD_028 Binaria 4,84 -3,29
M_PL_043 Binaria 6,87 -1,03 M_SD_029 Binaria 3.21 -0,96
M_PL_044 Pesada -3,26 0,65 M_SD_030 Binaria 2,45 -1,13
M_PL_045 Pesada -1,93 1,00

TABLA 3.4: Resultados del experimento de recableado para las redes con

matriz de adyacencia binaria. La correlacion es la de zNODF y zk,qqius para

las redes recableadas. La asimetria de clases es la diferencia entre el niimero
de especies de cada clase dividida por la suma.

Red Especies Enlaces Corr Asim. Red Especies Enlaces Corr Asim.
M_PL_001 185 361 -0,85 0,05 M_PL_038 50 79 -0,13 0,43
M_PL_002 107 196 -0,74 0,11 M_PL_039 68 129 -0,55 0,26
M_PL_003 61 81 -0,43 0,14 M_PL_042 18 25 -0,54 0,24
M_PL_005 371 923 -0,77 0,19 M_PL_043 110 250 -0,47 0,22
M_PL_008 49 106 -0,37 0,25 M_PL_046 60 278 -0,89 0,10
M_PL_009 142 242 -0,74 0,39 M_PL_047 205 425 -0,84 0,39
M_PL_010 107 456 -0,92 0,10 M_PL_048 266 671 -0,87 0,31
M_PL_O11 27 52 -0,68 0,02 M_PL_049 262 590 -0,76 0,32
M_PL_012 84 145 -0,89 0,18 M_PL_050 49 86 -0,67 0,24
M_PL_014 110 179 -0,80 0,29 M_PL_052 54 92 -0,64 0,26
M_PL_015 797 2933 -0,88 0,18 M_PL_053 393 589 -0,77 0,33
M_PL_016 205 412 -0,76 0,37 M_SD_007 79 143 -0,01 0,45
M_PL_018 144 383 -0,71 0,17 M_SD_011 25 47 -0,52 0,06
M_PL_020 111 190 -0,84 0,37 M_SD_013 55 197 -0,68 0,09
M_PL_021 768 1193 -0,75 0,49 M_SD_014 33 121 -0,79 0,01
M_PL_022 66 83 0,02 0,29 M_SD_015 32 86 -0,02 0,26
M_PL_023 95 125 -0,63 0,39 M_SD_016 85 500 -0,95 0,07
M_PL_026 159 204 -0,75 0,25 M_SD_017 24 72 -0,40 0,11
M_PL_027 78 120 -0,21 0,35 M_SD_018 61 66 -0,64 0,05
M_PL_028 180 374 -0,79 0,26 M_SD_019 209 666 -0,92 0,19
M_PL_029 167 346 -0,80 0,20 M_SD_021 46 129 -0,85 0,08
M_PL_030 81 109 -0,40 0,23 M_SD_022 317 1121 -0,73 0,09
M_PL_031 97 156 -0,03 0,01 M_SD_024 19 40 -0,13 0,13
M_PL_032 40 65 -0,67 0,40 M_SD_025 13 22 -0,26 0,05
M_PL_034 154 312 -0,80 0,33 M_SD_026 6 6 -0,34 0,00
M_PL_035 97 178 -0,68 0,14 M_SD_027 16 31 -0,23 0,26
M_PL_036 22 30 -0,29 0,07 M_SD_028 13 26 -0,32 0,12
M_PL_037 50 72 -0,07 0,42 M_SD_029 9 10 -0,52 0,10

M_SD_030 9 11 -0,41 0,09
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TABLA 3.5: Propiedades de las redes utilizadas en el estudio.

Red Matriz PL Anim. Enlaces Kmax Kdegree Kradius NODF Modul.
M_PL_001 Binaria 84 101 361 4 1,56 3,01 14,46 0,45
M_PL_002 Binaria 43 64 196 3 1,40 3,04 15,36 0,48
M_PL_003 Binaria 36 25 81 2 0,93 3.31 19,19 0,57
M_PL_004 Pesada 12 102 167 3 1,52 2,53 28,15 0,45
M_PL_005 Binaria 96 275 923 8 2,54 2,80 14,74 0,24
M_PL_006 Pesada 17 61 146 4 2,28 2,44 44,58 0,33
M_PL_007 Pesada 16 36 ¢ 85 3 1,68 2,51 31,54 0,36
M_PL_008 Binaria 11 38 106 4 2,19 2,37 35,97 0,21
M_PL_009 Binaria 24 118 242 4 1,54 2,81 15,39 0,44
M_PL_010 Binaria 31 76 456 8 4,57 2,38 35,17 0,02
M_PL 011 Binaria 14 13 52 3 2,27 2,16 54,59 0,29
M_PL_012 Binaria 29 55 145 4 2,01 2,51 30,40 0,42
M_PL_013 Pesada 9 56 103 4 1,96 2,40 34,25 0,38
M_PL 014 Binaria 29 81 179 3 1,48 2,80 25,68 0,44
M_PL_015 Binaria 131 666 2933 9 2,90 2,88 9,17 0,35
M_PL_016 Binaria 26 179 412 5 1,88 2,73 21,98 0,42
M_PL_017 Pesada 25 79 299 6 3,28 2,47 40,37 0,15
M_PL_018 Binaria 39 105 383 5 2,26 2,74 19,73 0,24
M_PL_019 Pesada 40 85 264 5 1,97 2,71 17,51 0,34
M_PL_020 Binaria 20 91 190 4 1,84 2,56 37,12 0,39
M_PL_021 Binaria 91 677 1193 5 1,23 3,06 7,55 0,58
M_PL_022 Binaria 21 45 83 2 0,84 3,68 18,02 0,60
M_PL_023 Binaria 23 72 125 3 1,35 2,75 22,88 0,54
M_PL_024 Pesada 11 18 38 3 1,71 1,97 29,02 0,42
M_PL_025 Pesada 13 44 143 5 3,40 2,13 46,02 0,16
M_PL_026 Binaria 105 54 204 3 1,13 2,85 25,13 0,56
M_PL_027 Binaria 18 60 120 3 1,20 2,96 13,94 0,55
M_PL_028 Binaria 41 139 374 5 2,11 2,75 16,43 0,37
M_PL_029 Binaria 49 118 346 5 1,94 2,76 15,77 0,41
M_PL_030 Binaria 28 53 109 2 0,83 3,54 11,16 0,54
M_PL_031 Binaria 48 49 156 4 1,57 3,39 12,34 0,54
M_PL_032 Binaria 7 33 65 3 2,41 2,07 56,66 0,10
M_PL_033 Pesada 13 34 141 5 3,40 2,24 29,50 0,07
M_PL_034 Binaria 26 128 312 5 2,10 2,61 25,01 0,42
M_PL_035 Binaria 61 36 178 4 1,74 2,85 25,74 0,43
M_PL_036 Binaria 10 12 30 2 1,31 2,51 35,96 0,38
M_PL_037 Binaria 10 40 72 3 1,37 2,70 23,16 0,44
M_PL_038 Binaria 8 42 79 3 1,56 2,44 28,31 0,39
M_PL_039 Binaria 17 51 129 4 1,99 2,61 25,34 0,45
M_PL_040 Pesada 29 43 114 3 1,32 2,92 15,18 0,50
M_PL_041 Pesada 31 43 145 4 2,11 2,51 25,30 0,35
M_PL_042 Binaria 12 6 25 3 2,34 1,71 49,79 0,33
M_PL_043 Binaria 28 82 250 4 1,99 2,71 22,17 0,29
M_PL_044 Pesada 110 609 1125 4 1,12 3,36 4,92 0,57
M_PL_045 Pesada 17 26 63 3 1,78 2,43 30,77 0,45
M_PL_046 Binaria 16 44 278 8 6,45 1,96 63,60 -0,08
M_PL_047 Binaria 19 186 425 6 2,31 2,56 29,96 0,29
M_PL_048 Binaria 30 236 671 7 2,78 2,61 26,23 0,21
M_PL_049 Binaria 37 225 590 6 2,08 2,76 18,13 0,38
M_PL_050 Binaria 14 35 86 3 1,71 2,49 32,58 0,43
M_PL_051 Pesada 14 90 164 4 2,13 2,34 26,96 0,45
M_PL_052 Binaria 15 39 92 3 1,70 2,51 30,91 0,31
M_PL_053 Binaria 99 294 589 3 0,92 3,80 4,71 0,58
M_PL_054 Pesada 113 318 773 5 1,42 3,07 8,08 0,46
M_PL_055 Pesada 64 195 431 4 1,29 3,13 8,71 0,52
M_PL_056 Pesada 91 365 871 5 1,43 3.24 6,86 0,46
M_PL_057 Pesada 114 883 1920 8 1,80 2,88 7,04 0,48
M_PL_058 Pesada 32 81 319 6 3,03 2,48 26,64 0,22
M_PL_059 Pesada 13 13 71 5 4,72 1,57 76,88 0,04
M_SD_001 Pesada 7 21 50 3 2,33 2,16 40,77 0,18
M_SD_002 Pesada 31 9 119 6 4,61 1,85 62,16 0,02
M_SD_003 Pesada 25 16 68 3 1,78 2,45 41,09 0,33
M_SD_004 Pesada 34 20 95 4 2,37 2,19 39,82 0,35
M_SD_005 Pesada 25 13 49 3 1,33 2,38 27,93 0,53
M_SD_006 Pesada 21 15 51 3 1,51 2,35 32,79 0,45
M_SD_007 Binaria 72 7 143 3 2,34 2,37 51,67 0,28
M_SD_008 Pesada 16 10 110 7 6,56 1,48 56,33 -0,04
M_SD_009 Pesada 7 18 38 3 1,90 2,15 33,02 0,32
M_SD_010 Pesada 50 14 234 6 4,48 2,14 42,13 0,04
M_SD_011 Binaria 11 14 47 3 2,14 2,17 45,41 0,31
M_SD_012 Pesada 35 29 146 4 2,31 2,57 33,04 0,23
M_SD_013 Binaria 36 19 197 7 4,38 2,31 37,37 0,33
M_SD_014 Binaria 16 17 121 5 5,16 1,87 78,76 0,08
M_SD_015 Binaria 5 27 86 4 4,25 1,65 67,34 0,03
M_SD_016 Binaria 24 61 500 11 8,40 2,01 58,84 0,00
M_SD_017 Binaria 16 8 72 5 4,74 1,63 60,12 0,08
M_SD_018 Binaria 29 32 66 2 0,75 3,41 11,21 0,59
M_SD_019 Binaria 169 40 666 7 3,23 2,62 32,87 0,33
M_SD_020 Pesada 25 33 150 5 3,07 2,31 53,55 0,13
M_SD_021 Binaria 18 28 129 5 3,46 2,19 61,52 0,18
M_SD_022 Binaria 207 110 1121 8 3,21 2,80 16,81 0,20
M_SD_023 Pesada 15 8 38 3 2,30 2,03 66,80 0,22
M_SD_024 Binaria 12 7 40 3 2,50 1,99 56,83 0,12
M_SD_025 Binaria 7 6 22 3 2,41 1,69 66,67 0,19
M_SD_026 Binaria 3 3 6 2 1,83 1,33 100,00 0,17
M_SD_027 Binaria 12 4 31 4 3,45 1,53 73.61 0,00
M_SD_028 Binaria 8 5 26 4 3,65 1,38 89,47 0,02
M_SD_029 Binaria 4 5 10 2 1,98 1,52 81,25 0,27
M_SD_030 Binaria 5 4 11 2 2,24 1,50 66,67 0,23




4 | Visualizaciones

Las visualizaciones son una herramienta imprescindible para el analisis de
la informacion, y en particular en la ciencia de redes. La representacion grafica
es basica en el analisis exploratorio pero también necesaria para la sintesis de
resultados. Al trabajar con redes ecoldgicas se emplean graficos de uso comun
en el analisis de redes sociales [Frel2]. No ha habido apenas desarrollo de he-
rramientas y graficas especificas para este campo de aplicacion [Yoo+04; Kaz07;
Lan+14].

En el estudio del mutualismo se utilizan sobre todo dos tipos de grafico: el dia-
grama bipartito y la matriz de adyacencia. Ambos son sencillos y ponen de mani-
fiesto la separacion entre las clases de especies, pero tienen limitaciones impor-
tantes. En este capitulo proponemos dos tipos de visualizacion que se construyen
utilizando las k-magnitudes.
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4.1 Visualizaciones basadas en k-magnitudes

En esta seccion se describen dos nuevos tipos de visualizacion que se basan en
las k magnitudes definidas en el capitulo anterior: el diagrama polar y el diagrama
zigurat.

4.1.1 El diagrama polar

El diagrama polar se inspira en el fingerprint plot (figura 4.1), desarrollado
por Alvarez-Hamelin et al, que se basa en la descomposicién k-core [AH+05]. Los
autores emplearon esta técnica para reducir la informacion y poder visualizar
redes muy grandes con indice k maximo del orden de varias decenas. Los nodos
se ubican de manera concéntrica, a una distancia que depende de su k-shell y de
las de sus vecinos. El tamano de los nodos es proporcional al logaritmo del grado
y el color indica la shell a la que pertenecen. No se dibujan todos los enlaces, solo
un pequeno porcentaje elegido al azar.

<19
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FIGURA 4.1: Fingerprint plot de la difusiéon de la noticia del descubrimien-

to del bos6n de Higgs en Twitter [DD+13]. La imagen se gener6 con el soft-

ware LaNet-vi, desarrollado por el equipo que creé este tipo de diagrama
[AHB+08].

Una version evolucionada de esta forma de representar redes grandes usando
la descomposicion k-core utiliza las k-shell en lugar de los nodos. Estas se dibujan
como circulos que se disponen en espiral alrededor de la shell maxima (figura 4.2).
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FIGURA 4.2: Diagrama de relaciones entre las k shells de retweets de los
participantes en las protestas del parque Taksim Gezi en Estambul en 2013
[Bar+15].

En el diagrama polar se conservan las ideas de diagrama concéntrico y la
coloracion en funciéon de la k-shell, pero hay cambios profundos en el resto de
detalles. La naturaleza bipartita de las redes mutualistas es la principal diferencia
con el fingerprint plot original. En el diagrama polar cada clase ocupa uno de los
semiplanos, separados por el eje de simetria vertical. La forma de los nodos se
emplea para remarcar esta diferencia.

El centro de cada especie se sitiia a una distancia k,qqius del origen de coor-
denadas. Recordemos que el valor minimo de esta magnitud es 1. El area de los
nodos es proporcional a su kgegree Y €l color, el propio de la k-shell. El algoritmo
de representacion asigna el angulo que se distribuye para evitar al maximo la su-
perposicion de nodos. Una diferencia sustancial con el fingerprint plot es que en
este tipo de visualizacion no se representan los enlaces.

Se puede elegir incluir los nombres de todas las especies, de ninguna, o de
un pequeno numero, por defecto las tres mas centrales y las tres mas alejadas.
Ademas, el usuario puede decidir que se anadan los histogramas de las tres k-
magnitudes, que contienen informacién muy valiosa.

La figura 4.3 es la representacion polar de una red de polinizadores, que hemos
elegido por ser una red mutualista tipo tanto por tamano, anidamiento, modulari-
dad y valores de las k-magnitudes, todos ellos no demasiado alejados de la media
(tabla 3.5). El histograma de la distribucion por k shells tiene forma de banera,
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Network M_PL_034 NODF: 25.01 Modularity: 0.4226
Avg k-radius: 2.61 Avg k-degree: 2.10
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FIGURA 4.3: Diagrama polar de una comunidad de polinizadores en la isla de
Chiloé (Chile) [SR+05].

muy repetido en estas redes. Hay unos pocos nodos dominantes y centrales, de
indice k = 5 y un numero importante de especies en las shells exteriores. Es una
red de elevada asimetria de clases (0,66), véase la tabla 3.4.

La utilidad del diagrama polar se descubre al comparar varias redes, incluso
si son de tamanos muy dispares. En la figura 4.4, se han escogido tres redes si-
tuadas en ambos extremos y en el centro del diagrama 3.9b. La red de poliniza-
dores PL_010 tiene un valor de Modularity bajo (0,25), y alto el de Edegree (4,57). El
diagrama polar muestra la estructura en capas del mutualismo. Esta es mucho
mas evidente en la red SD_007 (Modularity : 0,28, Edegree :2,34). La distribucion de
Edegree es mas abrupta, con dos especies muy dominantes. La imagen transmite
la idea de que esta red tiene una mayor organizacion jerarquica que PL_010.

La red PL_021 es grande y fuertemente modular (Modularity : 0,57, Edegree :
1,23). La distribucion de Edegree es aun mas abrupta. Se ha incluido en la parte
inferior izquierda la distribucion de densidades que ya aparecia en la figura 3.10
porque la escala logaritmica en el eje horizontal permite ver mejor las diferencias.

A pesar de que el diagrama polar ofrece una nueva vision de las comunidades



Network M_PL_010 NODF: 35.17 Modularity: 0.0250
Avg k-radius: 2.38 Avg k-degree: 4.57
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Network M_SD_007 NODF: 51.67 Modularity: 0.2841
Avg k-radius: 2.37 Avg k-degree: 2.34
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FIGURA 4.4: Comparacion de tres redes mediante sus diagramas polares.

mutualistas, tiene limitaciones. Como en toda estrategia de reduccion de la infor-

macion hay que renunciar a representar detalles en favor de una mejor visibilidad,

en este caso los enlaces. No se trata de un dato menor, asi que se ha desarrollado

un segundo tipo de diagrama que los toma como base de su construccion.
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4.1.2 El diagrama zigurat

El diagrama zigurat se ha creado para mostrar la estructura de k shells de una
red bipartita y los enlaces entre sus nodos. La idea basica consiste en agrupar
las especies en shells que se representan como pequenos zigurats'. Las dos shells
maximas se colocan en el eje de simetria vertical, ligeramente hacia la izquierda.
El resto, se distribuyen siguiendo una disposicién en forma de almendra, que deja

un gran espacio libre para dibujar los enlaces.
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FIGURA 4.5: Estructura del diagrama zigurat para la red M_PL_012.

Las clases se diferencian por el color de relleno. Para cada una se emplean dos
tonalidades del mismo color lo que facilita la lectura del diagrama. Las especies
se indican por el namero con el que figuran en el fichero de datos, de 1 a m para
una clase y de 1 a n para la otra.

En la shell maxima las especies se ordenan por Kgegree, con €l valor mayor en el
extremo izquierdo. Esta disposicion facilita la colocacion a su altura del grupo de
especies de la 1-shell con las que se conecta, que pueden llegar a ser muy nume-
rosas. En el resto de shell, las especies se ordenan por k;qq4ius, correspondiendo
la base del zigurat a la de menor k,qqius-

ISegtin el DRAE: Torre escalonada y piramidal, caracteristica de la arquitectura religiosa asiria
y caldea.
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Los enlaces entre especies de la shell maxima se representan entre las bases de
sus rectangulos. El enlace entre dos especies de shells de distinto indice conecta
el lado izquierdo de la de indice inferior y el derecho de la de la de indice superior,
salvo que sea la maxima, en cuyo caso se usa el extremo superior. Los enlaces
entre especies de la misma shell conectan los extremos izquierdos de ambas.

Las especies de la 1-shell se disponen como una nube el torno a los zigurats
de la almendra central. Si, como sucede a menudo, varias especies de esta shell

1-shell Plants
i
: 1 S
\b« : 2 : 2-shell
12
13
6
................................ 9
7
19
2 3 1 5 4
© 3
<
@
2230 - 5
33 : L U
: < ~
................................ 10
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B 15 16
. : - 20 -
3, : : : 19
20, %% < : ; : 18
4 17
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282710 8 26 6 25241330332211'14202118171516341229 1 23194:5'3 232 D Q9 31
2 1 3 4 5 1311'8 1412197 6 9201018151617

FIGURA 4.6: Diagrama zigurat de una comunidad de aves frugivoras de Puer-
to Rico M_SD_004, con 54 especies y 95 enlaces [CCGO3]. kyqaius = 2,19;
Kdegree = 2,37, NODF = 39,82; Modularity = 0,34. Abajo el diagrama bipartito.
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comparten la inica especie con la que se conectan, se dibujan de forma agrupada
y con un unico enlace. Puede verse en los ejemplos dentro de las elipses punteadas
en verde de la figura 4.5. Se distinguen las tres ubicaciones caracteristicas de
estos grupos: a la izquierda de la k shell maxima (para los conectados a la especie
de mayor kgegree), €ncima del resto de las especies de esta shell y a la derecha de
los demas zigurats.

En algunas redes se incluyen observaciones de especies que no estan conecta-
das con la componente gigante. En ese caso, se representa el fragmento inconexo,
pero no se tiene en cuenta para calcular las k-magnitudes.

Un detalle importante es que en el diagrama zigurat, las areas no transmiten
informacion. Se han dispuesto asi por conveniencia para poder representar con
la mayor claridad posible los enlaces y las agrupaciones en k shells.

La red de la figura 4.6 es de pequeno tamano y produce una figura que re-
cuerda a un pez con su boca y aletas. Esta imagen se repite en numerosos ejem-
plos. En el grafico bipartito todavia se pueden seguir los enlaces individuales.
Sin embargo, el zigurat ofrece una vision mucho mas rica de la organizacion con
cuatro shells internas y la 1-shell con pocas especies. Se pueden descubrir con
facilidad algunos patrones, como la baja conectividad entre especies de las shells
de menor indice k, o la relativa importancia de la especie dispersora 2 que en el
bipartito aparece en el extremo izquierdo. Hay dos especies desconectadas de la
componente gigante, pueden verse en la parte inferior izquierda del diagrama.

Network M_PL_024

1-shell Plants

3-shell

Outside the aiant component 8

3 10 11

FIGURA 4.7: Red de polinizadores M_PL_024, Melville Island, Canada [MMG67],
con 29 especies y 38 enlaces.
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El diagrama zigurat funciona bien para los tamarnos tipicos de las redes mu-
tualistas documentadas en la literatura. La red de la figura 4.7 es pequefia, muy
simétrica y con valores intermedios de NODF y de las k magnitudes (véase la ta-
bla 3.5). La especie con mayor Kgegree (5,74) €s la planta 1. En esta red todas las
especies de las shells maximas estan conectadas entre si, por lo que sus kyqqius
valen 1,0, pero esto no tiene por qué suceder siempre. Las mas distantes de la
3-shell (descartando las que no estan conectadas con la componente gigante) son

los polinizadores 12, 17 y 18, con k,qqius 3,0, que aparecen conectadas al extremo
derecho del zigurat de la 2-shell de plantas.

Network M_PL_031
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FIGURA 4.8: Red de polinizadores M_PL_031 del Parque Nacional de Canaima,
Venezuela, con 97 especies y 156 enlaces [Ram89].

La red de la figura 4.8 es de un tamano intermedio, y muestra abundancia de
especialistas conectadas a otras especialistas, una circunstancia poco comun. A
diferencia del caso anterior, no todas las especies del las shells maximas tienen
enlaces directos con todas las de la clase contraria. Asi, mientras el k;qqius del
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polinizador 1 o la planta 2 es 1,0, el de la planta 13 es 1,4 y el del polinizador
6 es 1,66 (tabla 4.1). La existencia de especialistas ultraperiféricos se traduce en
valores elevados del k,qqius, por ejemplo 7,0 para el polinizador 38 6 6,2 para la
planta 25 que es el primer enlace de su camino mas corto hacia el centro de la red
(extremo inferior derecho de la figura).

k-radius k-degree k-shell
30-

g"® 2 g
010 020 020
3 a 8
» 5 010+ ®10

0+, : : : 04, : : : : 0

0 2 4 6 00 25 50 7.5 10.0 1 2 3 4

FIGURA 4.9: Histograma de las k magnitudes de polinizadores del Parque
Nacional de Canaima, Venezuela [Ram89].

Estas especies tan alejadas del centro corren el peligro de extincién por arras-
tre que se describio en el apartado 2.5.1. Supongamos que el polinizador namero
7 se extingue por una plaga. En la parte superior derecha de la figura 4.8 puede
verse la tripleta planta 21, polinizadores 30 y 49 que quedarian desconectados de
la componente gigante y posiblemente se extinguirian también. En el mejor de los
casos, si por el peso de sus enlaces superaran el minimo vital de la nueva red
formada por las tres, podrian sobrevivir aisladas pero mucho mas expuestas a
cualquier perturbacion posterior. Las plantas 44 y 45 desaparecerian con seguri-
dad porque el polinizador 7 es su unica especie benefactora. De esta manera, la
destruccion de un polinizador podria arrastrar cinco especies mas a la extincion.
En el diagrama se puede ver también la gran conectividad entre especies de las
shells de indices 2 y 3, lo que se traduce en anidamiento bajo y aumento de la
modularidad. Por el contrario, la red de la figura 4.6 es mucho mas anidada, con
pocos enlaces que no terminen en la 4-shell y compacta, con un kyqgivs reducido
(2,19 frente a 3, 39).

El tamano de una red se puede medir en nimero de nodos o en numero de
enlaces, pero es esta segunda cifra la que predomina a la hora de fijar la comple-
jidad de la estructura de k shells. La red de la figura 4.10, tiene 107 especies y 456
enlaces y su indice k maximo es 8. Se aprecia asimetria importante con predomi-
nio de los polinizadores. En contraste con los ejemplos anteriores, hay muy pocas
especies que pertenezcan a la 1-shell. Las conexiones entre las distintas shells
forman un entramado visualmente complejo.
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Con menos especies (85) y solo un 10 % mas de enlaces, la comunidad de fru-
givoros de la selva malaya de la figura 4.11, tiene un indice k maximo de 11, nin-
guna otra de la coleccion web of life lo alcanza. Es muy asimétrica y el valor de
Edegree es excepcional (8,4), por la circunstancia de tener ese k maximo, la elevada
conectividad de las especies y su cercania a la 11-shell.

La red de polinizadores de un brezal danés (figura 4.12), tiene 205 especies y
425 enlaces. El k maximo es solo 6. La asimetria es también muy marcada pero lo
que mas destaca es la extraordinaria cantidad de polinizadores en la 1-shell. Con
este ejemplo se aprecia mejor el valor de agrupar todas las especies de la 1-shell
que se conectan a una especie de las shells mas internas y dibujar solo un enlace.
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FIGURA 4.10: Red de polinizadores M_PL_010 (Elberling & Olesen, no publi-
cada), con 107 especies y 456 enlaces. Su diagrama polar puede verse en la
figura 4.4.
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FIGURA 4.11: Red de aves frugivoras M_SD_016 en la selva Kuala Lompat,
Reserva de Krau Game, Malasia [Lam89], con 85 especies y 500 enlaces.
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4.2 Visualizacion de la estructura

El diagrama zigurat no solo sirve para captar la riqueza y variedad de las co-
munidades mutualistas, también puede ayudar a entender algunas de sus pro-
piedades. En el capitulo precedente se llevo a cabo un analisis de modelo nu-
lo que revel6 importantes diferencias en las redes de la coleccion (fig. 3.11). Se
comprobo que la mayoria de las que tienen matriz de adyacencia pesada no son
significativamente anidadas usando un modelo nulo restrictivo. Pese a ello, tres
si mostraban fuerte anidamiento y una de ellas ademas era compacta, la red de
polinizadores 059 (figura 4.13).

Network M_PL_059

1-shell Plants
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FIGURA 4.13: Red de polinizadores M_PL_059, Parque Nacional do Catimbau,
Brasil, con 26 especies y 71 enlaces [BMMO9]. NODF =76, 88, krqqius = 1,57 .

Con este grafico se entiende facilmente por qué zNODF = 6,84 y ZKradius =
—7,34 alcanzan valores tan extremos. Todas las especies tienen enlaces directos
con la shell maxima y apenas hay 3 enlaces entre nodos de la 4-shell. Es un caso
de anidamiento y compacidad altisimos.

La red M_PL_024 (figura 4.7) no es anidada (zNODF = —1,79) pero esta al limite
de ser compacta (krqaqius = —1,98). Esta configuracion, con forma de campanilla
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recostada, es bastante habitual y aparece en los procesos de destruccion. Hay
un numero no despreciable de enlaces dentro de la 2-shell. Esto reduce el valor
del anidamiento, pero no afecta al k,qqius de las especies porque tienen también
conexion directa con la shell maxima.

Entre las redes con matriz binaria la que se sitia en el extremo de maximo
anidamiento y compacidad es la de dispersores de semillas numero 016 (figura
4.11). La hemos utilizado como ejemplo en el apartado anterior y es patente como
una gran mayoria de los enlaces tienen extremo en la 11-shell. Por esto, los indices
reducidos toman también valores excepcionales: zZNODF = 16,65y krqqius = —7,99.

En el extremo opuesto se encuentra la red de polinizadores 031 (figura 4.8),
debido a su peculiar configuracion de cadenas de especialistas, que hacen que sea
anidada (zNODF = 3,98), pero no compacta (krqqius = 0,22). Un caso interesante
es el de las redes en las que el indice k maximo es 2, como la de polinizadores
numero 022 (fig. 4.14). Son también anidadas (zNODF = 3,93) pero no compactas
(zKradius = 0,58).

Network M_PL_022
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FIGURA 4.14: Red de polinizadores M_PL_022, Los Ancles, Argentina, con 66
especies y 83 enlaces [Med+02]. NODF = 18,02, kyqqius = 3, 68.
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En el capitulo anterior también se describié un experimento que consiste en
recablear al azar un porcentaje de los enlaces y medir su efecto en la correlacion
entre NODF y krqqius (figura 3.12). La mayoria de las redes experimentan una
degradacion lineal por la que el anidamiento, medido con NODF, decrece y el
kradius aumenta. Se llega a un estado similar al que se obtendria si las especies
interactuasen al azar, lo que sabemos que esta lejos de la realidad.

No obstante, un pequeno porcentaje se salia de este patron. En general, eran
redes pequenas o con una marcada asimetria. En los dos ejemplos que se inclu-
yen a continuacion, los diagramas zigurat permiten entender el por qué de este
comportamiento.

El primero (figura 4.15a) corresponde a una red de tamafno mediano, con una
estructura compleja. La red original se representa con los colores habituales, las
correspondientes a los distintos grados de recableado en otros tonos, para recalcar
que no se trata de redes reales.

En la red sin alterar, se observa un indice k maximo de 4, y una gran conectivi-
dad directa con esas shells. Hay un importante nimero de especies en la 1-shell.
En el grafico de correlacion general entre NODF y k,qqius (figura 3.9) esta red se
sitiia en una zona intermedia.

Cuando se reconectan al azar seis enlaces, la estructura cambia poco, aunque
puede verse como aparece una 2-shell de plantas y aumenta la conectividad entre
las k shells inferiores (fig. 4.15b). Es importante recalcar que esta red alterada es
resultado de una realizacion aleatoria, la configuracion puede variar entre distin-
tos intentos, por eso las graficas de la figura 3.9 se obtuvieron repitiendo veinte
veces el recabledado para un mismo numero de enlaces. No obstante, un reca-
bleado minimo como el del ejemplo, tiene pocas consecuencias para las medidas
globales de esta red.

Al aumentar a diecisiete los enlaces reconectados, la degradacion es mas no-
table (fig. 4.15c). El indice k maximo baja a 3. Si sigue creciendo la cantidad de
reconexiones, la modificacion es aun mas evidente. En la imagen, para treinta y
dos cambios al azar, las 2-shells han crecido a costa de la 3 y aparecen muchas
mas conexiones, en proporcion, entre ellas. La NODF ha bajado desde el original
30,40 a 12,22 y el krqqius pasa de 2,51 a 2,82 (fig. 4.15d).

Obsérvese la forma de campanilla recostada que revela el diagrama zigurat
de la red con la mitad de sus enlaces recableados, con muchas conexiones entre
especies de la 2-shell. Esta figura es la de una red mutualista poco estructurada.

En el segundo ejemplo se presenta un caso extremo de comportamiento fuera
de la norma (figura 4.16). Esta red de frugivoros es muy asimétrica con solo 7
especies de plantas por 72 de animales. Las especies 1 a 6 de plantas forman la
3-shell, solo la numero 7 tiene un lugar marginal en la 1-shell.
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FIGURA 4.15: Red de polinizadores M_PL_012, en el Parque Nacional de Ga-
rajonay, La Gomera (Espana), compilada por Olesen y no publicada, con 84
especies y 145 enlaces. a: red original, NODF = 30,40, kyqqius = 2,51. b: red

con siete enlaces recableados al azar, NODF = 26,62, kKyqqius = 2,48. c: con

diecisiete enlaces recableados, NODF = 22,62, kyqqius = 2,77. d: con treinta y

dos, NODF = 13,22, Krqdius = 2, 82.
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FIGURA 4.16: Red de frugivoros M_SD_007, en el norte de Queensland,

Australia [Cro75], con 79 especies y 143 enlaces. Arriba, la red original,

NODF = 51,67, kradius = 2,37. Abajo, red con seis enlaces recableados al

azar, NODF = 44,75, K,qqius = 2,09. En el centro el comportamiento de los
indices reducidos ante el proceso de recableado.
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Con esta configuracion parece claro que una alteracion minima de las conexio-
nes de las plantas tendra un impacto sensible en la estructura global. Es lo que
sucede recableando al azar solo seis enlaces. Aparece una 4-shell y disminuyen a
la vez NODF y krqqius- En el diagrama de correlacion de los indices reducidos se
ve que cualquier cambio disminuye el primer parametro, pero esa informacién no
basta para intuir los profundos cambios de estructura que se desencadenan.

Una situacion real en la que las redes cambian de forma drastica se produce
por la extincion de una o mas especies. En la figura 4.17 se representa la red
M_SD_004 (red original en la figura 4.6), en la que se han eliminado tinicamente
los dos polinizadores de mayor kKgegree, 10s numeros 3 y 4. El resultado es la
reduccion en 1 del indice k maximo, NODF baja desde 39,82 a 22,46 y k,qqius pPasa
de 2,19 a 2,26. La degradacion de la red se asemeja a la que se ha visto con el
experimento de recableado, con la fusion del k maximo con el k-1 y el crecimiento
de la proporcion de enlaces entre especies fuera del k maximo resultante. La red
resultante adopta la ya conocida forma de campanilla.

1-shell Plants

2-shell

27 28

613 9
24 25 &
8 11
26 1 9
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759 18
) 14
6 7 11
9o 7
3 5

FIGURA 4.17: Red de frugivoros M_SD_004, en la que se han eliminado los
polinizadores numeros 3y 4, los dos de mayor kgegree, V€ase la figura 4.6.

99



100 Capitulo 4. Visualizaciones

1-shell Plants

2-shell

810 27 28

FIGURA 4.18: Red de frugivoros M_SD_004, en la que se han eliminado todos
los polinizadores de la 4-shell, véase la figura 4.6.
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FIGURA 4.19: Red de frugivoros M_SD_018, en Papia Nueva Guinea [MW96].

El diagrama de zigurat permite ver de forma clara la importancia de la shell
maxima para la estabilidad de la red. Si en la misma red M_SD_004 desaparecieran
todas las especies de polinizadores de la 4-shell de manera simultanea (1,3,4,5y
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8) el resultado seria casi catastréfico para la comunidad. El anidamiento cae a
NODF = 3,38. La red sobreviviente es un pequenio nucleo en 2-shell y escasas
especies en 1-shell (figura 4.18).

En la figura 4.20 se han representado los diagramas polares de la red intacta,
de la red sin los dos polinizadores y de la red sin la 4-shell y el grafico de la relacion
de Edegree con Modularity como se hizo en la figura 4.4. Desde una posicion inicial
en la mitad del grafico, los dos estados degradados se desplazan hacia posiciones

de menor kgegree y mayor Modularity.

Network M_SD_004 NODF: 39.82 Modularity: 0.3458 Network M_SD_004_pol3_pol4 NODF: 22.46 Modularity: 0.4324
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15
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FIGURA 4.20: Diagramas polares de la red M_SD_004 intacta, tras eliminar los
dos polinizadores de mayor kgegree Y tras suprimir la 4-shell de polinizadores
completa.

101



102 Capitulo 4. Visualizaciones

Network M_SD_004_minus_k3
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FIGURA 4.21: Red de frugivoros M_SD_004. a: se han eliminado todos los po-

linizadores de la 3-shell (NODF = 36,24, Krqgqius = 2,17). b: ademas se han eli-

minado los de la 2-shell (NODF = 33,055, krqqius = 2, 15), véase la red original
en la figura 4.6.
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Es interesante averiguar si las redes resultantes de las extinciones se parecen
a redes reales. La red de toda la coleccion cuyos parametros se acercan mas a la
de la figura 4.18 es una comunidad de frugivoros que en estado natural tiene un
k maximo 2 (figura 4.19). Se ha senalado en el grafico de correlacion de 4.20 la
posicion de esta red.

Su aspecto general es muy similar al de lo que queda de la comunidad de Puer-
to Rico al extinguirse los frugivoros de la shell maxima. Esto lleva a pensar que las
comunidades mutualistas con bajos indices k maximos pueden ser restos de otras
anteriores mas complejas que han perdido parte de sus nodos. Alternativamente,
podrian ser estados iniciales de formacion.

Se ha comprobado céomo afecta a la red M_SD_004 la pérdida de los cinco fru-
givoros de la shell maxima, ¢/qué ocurre si ese nucleo se mantiene y se destruyen
los de indices k menores?

En la imagen superior de la figura 4.21, se han extinguido las dos especies de
frugivoros que formaban la 3-shell. La NODF baja muy poco, de 39,82 a 36,34 y el
Kradius practicamente no se modifica. El contraste es grande si se compara con el
resultado de eliminar los dos frugivoros de mayor Kgegree, tanto en el porcentaje
de cambio de las magnitudes como en el de la estructura de la red. Se sigue
conservando el indice k maximo 4.

Si a continuacion se extinguen las cuatro especies animales de la 2-shell, tam-
poco se observan grandes cambios en los parametros de la red resultante (figura
4.21, abajo). Esto es asi porque los frugivoros desaparecidos tenian casi todos
sus enlaces con la 4-shell de plantas, como consecuencia del anidamiento. Ape-
nas hay arrastre de otras especies (solo las dos plantas de la 1-shell conectadas a
la 3-shell de animales).

Con este ejemplo se puede entender mejor la importancia del orden de extin-
cion basandose unicamente en el orden de las k-shells. Si se conservan las shells
maximas y la red esta bien anidada, la pérdida de otras shells de indice inferior
no arrastra apenas otras especies. Por el contrario, si hay muchos enlaces entre
entre estas shells inferiores, el fenomeno puede propagarse dando origen a las
extinciones en cascada y la red en conjunto resulta mas fragil. En el siguiente
capitulo se describe con detalle la influencia de la k-estructura en la resistencia
de la red.
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4.3 Anexo: Graficos de la coleccion

Desde la siguiente direccion puede descargarse un documento con los graficos
de todas las redes de la coleccion:

https://www.dropbox.com/home/Public?preview=all_networks.pdf

4.4 Anexo: Red del Parque Nacional de Canaima

TABLA 4.1: k magnitudes de la red de polinizadores M_PL_031 del Parque

Nacional de Canaima, Venezuela, [Ram89]. Valores globales: k,qaius = 3,39;

Edegree = 1,57. Las especies desconectadas de la componente gigante apare-
cen senaladas con asterisco (figura 4.8).

ES'pQCle Kradius kdeg'ree Especw Kradius kdegree
Plantal 2,20 5,00 Polinizadorl 1,00 9,80
Planta2 1,00 5,96 Polinizador2 2,33 6,37
Planta3 1,00 5,53 Polinizador3 1,00 7,21
Planta4 3,80 1,93 Polinizador4 1,00 6,75
Plantab 1,00 5,53 Polinizador5 3,00 2,80
Planta6 4,20 1,67 Polinizador6 1,67 5,39
Planta7 2,60 3,00 Polinizador7 3,00 1,81
Planta8 1,00 5,46 Polinizador8 1,00 5,43
Planta9 3,00 1,79 Polinizador9 2,00 3,72
PlantalO 1,80 3,36 Polinizador10 3,00 1,55
Plantall 1,40 4,00 Polinizadorl1 3,00 1,58
Plantal2 4,20 1,20 Polinizador12 4,33 1,07
Plantal3 1,40 4,00 Polinizador13 3,00 1,41
Plantal4 2,60 2,10 Polinizador14 5,00 0,65
Plantal5 2,60 2,10 Polinizador15 3,00 1,17
Plantal6 4,20 0,87 Polinizador16 3,00 0,96
Plantal7 2,20 2,03 Polinizador17 3,00 0,84
Plantal8 2,60 1,76 Polinizador18 3,00 1,01
Plantal9 4,20 0,76 Polinizador19 3,00 1,08
Planta20 2,60 1,67 Polinizador20 3,00 1,10
Planta21 4,60 0,73 Polinizador21 5,00 0,48
Planta22 2,60 1,93 Polinizador22 5,00 0,40
Planta23 2,60 1,33 Polinizador23 2,33 2,00
Planta24 3,40 0,56 Polinizador24 5,00 0,50
Planta25 6,20 0,34 Polinizador25 2,33 2,00
Planta26 4,20 0,67 Polinizador26 3,00 0,72
Planta27 3,40 0,67 Polinizador27 * *
Planta28 3,40 0,53 Polinizador28 * *
Planta29 2,60 1,43 Polinizador29 5,00 0,24
Planta30 2,60 0,87 Polinizador30 5,00 0,22
Planta31 3,00 0,76 Polinizador31 * *
Planta32 * * Polinizador32 * *
Planta33 4,60 0,53 Polinizador33 5,00 0,24
Planta34 2,60 1,33 Polinizador34 3,00 0,38
Planta35 * * Polinizador35 4,33 0,33
Planta36 4,60 0,53 Polinizador36 5,00 0,24
Planta37 5,00 0,39 Polinizador37 4,33 0,33
Planta38 2,60 1,43 Polinizador38 7,00 0,16
Planta39 2,60 1,43 Polinizador39 5,00 0,22
Planta40 5,40 0,20 Polinizador40 5,00 0,24
Planta41 2,60 1,00 Polinizador41 5,00 0,24
Planta42 5,80 0,20 Polinizador42 3,67 0,38
Planta43 3,40 0,33 Polinizador43 3,00 0,38
Planta44 4,60 0,33 Polinizador44 5,00 0,24
Planta45 4,60 0,33 Polinizador45 3,00 0,45
Planta46 3,00 0,50 Polinizador46 3,00 0,45
Planta47 2,60 1,00 Polinizador47 6,33 0,20
Planta48 3,40 0,33 Polinizador48 5,00 0,26

Polinizador49 5,00 0,22



https://www.dropbox.com/home/Public?preview=all_networks.pdf

5 | Estudio de resistencia

La resistencia de una red mutualista ante circunstancias adversas, como en-
fermedades o catastrofes naturales, tiene una gran trascendencia practica. Las
politicas de conservacion necesitan basarse en datos que permitan predecir el
efecto sobre la comunidad de la pérdida de determinadas especies o de la in-
troduccion de otras previamente desaparecidas. Para ello, hay que poder medir la
importancia de cada especie para la supervivencia de la red total, o de las especies
de una de las clases.

En este capitulo se expone como las k-magnitudes pueden contribuir a este
proposito, al proporcionar criterios de ordenacion con un enfoque novedoso.
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5.1 Medicion de la resistencia

La resistencia de una red ecologica es un concepto dificil de precisar [ALH16].
En términos muy generales puede entenderse como la capacidad de supervivencia
del sistema ante eventos adversos. Esta definicion no resulta satisfactoria si no
puede concretarse en una magnitud objetiva. El problema se presenta al escoger
la propiedad medible y el método de perturbacion. No es lo mismo estudiar la di-
namica de las poblaciones ante perturbaciones temporales, que los cambios en la
estructura de la red si desaparecen especies o interacciones. Tampoco se obtiene
el mismo indice si se miden el tamano de la componente gigante resultante, el na-
mero de especies o el nimero total de individuos. Por eso, al hablar de resistencia
de las comunidades mutualistas, es imprescindible definir con rigor qué se va a
medir y como se va a alterar la red original.

Pueden distinguirse dos grandes lineas en el estudio de la resistencia. La mas
extendida es la estatica, se modifica la red eliminando nodos, o0 mas raramente
enlaces, y se mide cuantas especies sobreviven [VIWP04; EJO5; KB+10]. Esta for-
ma de trabajar se hered6 de la investigacion sobre food webs, que recordemos
que son unipartitas [DWMO02; DWO09]. Para estas comunidades se ha usado la co-
nectancia como parametro de estudio, pero como ya se expuso en la introduccion
es poco descriptivo en el mutualismo. El método mas habitual se basa en provo-
car extinciones primarias en una de las clases de especies, normalmente en los
animales, y medir su efecto sobre la clase contraria.

La otra forma de abordar el problema consiste en perturbar modelos dinamicos
o estadisticos y medir el efecto sobre las poblaciones [TF10; Saa+13; Suw+13].
Estos procedimientos son mas complejos de simular. En un trabajo reciente Gao
et al. llevan a cabo un estudio analitico de la resistencia de las redes complejas
definiendo una resilience function que reduce la dimensionalidad del problema y
utilizan el modelo II de dinamica mutualista como ejemplo [GBB16].

La aproximacion estatica es mas simple y es la que seguiremos en este capi-
tulo, pero es necesario seflalar sus principales limitaciones. Una es suponer que
una especie desaparece solo cuando pierde todos sus enlaces. Esto es evidente
en el caso de las especialistas puras que dependen de una sola benefactora para
sobrevivir, pero no lo es tanto cuando reciben beneficio de varias pero no con la
misma intensidad. El otro gran inconveniente es manejar la red como una enti-
dad inalterable. La extincion de una especie puede hacer que otras a las que des-
plazaba en el consumo de recursos se puedan aprovechar de los que deja libres.
Este tipo de recableado natural ocurre en la naturaleza y altera las condiciones
de partida [RJ+12; GZ16; Tim+16].

En este tipo de simulaciones es crucial el orden de extincion. No es lo mismo
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retirar cinco especies al azar que las cinco mas conectadas, pero el resultado tam-
poco es el mismo segun el orden con el que se extingan estas cinco. La identifi-
cacion de las secuencias que resultan mas peligrosas para la red es cuestion de
investigacion abierta [APO9; DGM15].

5.2 Meétodos

En este trabajo hemos usado dos procedimientos de medida de la resistencia
segun la aproximacion estatica. En el primero, se ordenan las especies segiin uno
de los criterios que se explicaran a continuacion y se van retirando una a una
de mayor a menor. No se hace distincion entre clases, pueden producirse extin-
ciones primarias tanto de animales como de plantas. El resultado que se mide es
el tamano de la componente gigante resultante y qué fraccion representa de la
componente gigante original. El procedimiento se detiene cuando este es la mitad
0 menos y se registra el numero de extinciones primarias que han conducido a
ese punto. Se puede comparar la eficacia de los distintos criterios de ordenacion
sobre la coleccion de redes midiendo el porcentaje que ese numero de especies
representa sobre dicha componente original.

El proposito de esta medida es comprobar la resistencia de la red de una ma-
nera global. La supervivencia de los fragmentos que puedan quedar aislados de
la componente gigante no es critica para la de la red, porque estamos suponiendo
que no hay recableado y que por tanto no se vuelven a conectar.

Los indices de ordenacion son: grado, Kgegree, centralidad del vector propio y
krisk. Los dos primeros ya han aparecido en los capitulos precedentes. La cen-
tralidad del vector propio mide la importancia del nodo de una red por la de sus
vecinos y se calcula como el vector propio de la matriz de adyacencia [NewO08]. En
nuestra implementacion se ha usado la funciéon evcent del paquete igrah de R.

El ultimo indice que utilizaremos es una nueva k magnitud, que se anade a
definidas en 3.2.

Definicion 9

El indice k,isx de la especie m de la clase A mide el riesgo relativo para la red
que supondria su extincion.

Kok (m) = Z Ami (ksAhell (M) —keheu (1)) meAVi inB, kinen (1) < kfjerr (M)
i
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Mide el peligro que tiene la desaparicion del nodo para las especies que se co-
nectan a €l. Si la especie conectada pertenece a una shell superior, la desapari-
cion del enlace no es muy grave porque dispondra de otras fuentes alternativas de
beneficio mutualista. Si es de la misma shell aplicamos el mismo razonamiento.
No es valido si ambas especies son de la 1-shell pero en ese caso se trata de nodos
periféricos que no representan un gran peligro para la red en conjunto.

Para las especies de shells inferiores conectadas a la potencialmente extinguida
el peligro se incrementa cuanto mayor es la diferencia de los indices k. Eso indica
una mayor especializacion y que el enlace es posiblemente parte del camino mas
corto a la shell maxima.

Es un indice relativo porque sirve para ordenar los nodos de una red, pero no
es valido para hacer comparaciones con otras redes. Al ser un ordinal tampoco
tiene sentido definir un k,isx medio. La pequena red de dispersores 028 sirve de
ejemplo para explicar el calculo de esta magnitud (figura 5.1).

Network M_SD_028

T-shell 2-shell

4-shell

3-shell [

Plants

FIGURA 5.1: Diagrama zigurat de una de dispersores en la Canada Travina,
Sierra de Cazorla. Compilada por Pedro Jordano, no publicada.
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La planta 2 que pertenece a la shell maxima solo tiene conexion a una especie
de indice k inferior, el dispersor 5 de la 2-shell. Por tanto:

Kok (2) = ket (2) = KkSheny (5) =2 (5.1)

Algo mas elaborado pero no complicado es el calculo de esta magnitud para el
dispersor 1:

KPior (1) = k&hen (1) = ke (8) + kbpen (1) — ke (5)+
ke (1) = ket (6) + KB o (D) =KD o1t (7)) =34+1+242=8 (5.2)

En la tabla 5.1 pueden verse los valores de los cuatro indices para toda la
red. Como se trata de una comunidad pequena no hay diferencias importantes al
ordenar por uno u otro criterio, pero en redes mayores si se producen y tienen
consecuencias como se vera en la seccion de resultados.

TABLA 5.1: Parametros de la red de dispersores 028.

Especie kshell Kiadius Kdegree Krisk degree eigenc

pll 4 1 4,50 2 5 0,32
pl2 4 1 4,50 2 5 0,32
pl13 4 1 4,00 0 4 0,29
pl4 4 1 4,00 0 4 0,29
pl5 3 1,5 3,00 0 3 0,24
pl6 2 2 2,00 0 2 0,16
pl7 2 2 2,00 0 2 0,16
p18 1 2,5 1,00 0 1 0,09
displ 4 1 6,07 8 8 0,40
disp2 4 1 5,17 3 6 0,35
disp3 4 1 5,17 3 6 0,35
disp4 4 1 4,00 0 4 0,27
disp5 2 2 2,00 0 2 0,14

El segundo método de destruccion que se aplica en este estudio es el mas co-
mun. Se provocan extinciones en las especies animales y eso desencadena ex-
tinciones secundarias, tanto en las plantas como en otras especies animales que
puedan verse arrastradas en cascada. En el eje horizontal se representa el por-
centaje de especies animales que se extinguen (Figura 5.2). En el vertical, la frac-
cion de la magnitud que se mide. El area normalizada bajo la curva sera menor
cuanto mas rapidamente se reduzca esta ultimas como consecuencia de las ex-
tinciones primarias. El indice mas eficaz para destruir la red es el que da lugar al
area menor. El uso de areas normalizadas permite comparar el comportamiento
de dos redes a pesar de sus diferentes estructuras y tamanos.
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En el experimento se miden dos magnitudes resultantes:

1. Fraccion de especies de planta que sobreviven, con independencia de que
estén o no en la componente gigante.

2. Fraccion que queda de la componente gigante original. Se considera que la
componente gigante se ha destruido por completo cuando el indice k maximo
es 1.

El orden lo proporcionan los mismos indices que en el experimento anterior,
mas MusRank [DGM15]. Este algoritmo no lineal se basa en una adaptacion de la
idea del algoritmo PageRank a redes bipartitas [Tac+12]. Se definen dos indices,
el de importancia de las especies activas (animales) y el de vulnerabilidad de las
pasivas (plantas).

. Pmax 1 T(n)
V=3 MapVpt ) o1V = A
P=1 <T(n)>
A
A
_ 1 (7(1)
P =R SV = P 5.3
nax 1 o
& M <V5””>
P

Donde TE{I) y \7](,“) son los valores de dichos indices en la iteracion ny Map la
matriz de adyacencia que se trata siempre como binaria. El indice de importan-
cia se calcula como el sumatorio de los indices de vulnerabilidad de las especies
conectadas en la iteracion anterior. El de vulnerabilidad es la inversa del sumato-
rio de los inversos de los indices de importancia. En cada iteracion, las variables
TE{I) y \7](,“) se normalizan. El algoritmo comienza asignando el valor 1 a todos los
indices. Mediante el procedimiento iterativo terminan convergiendo. Los autores
no proporcionan una prueba estricta de convergencia. Para esta investigacion se
ha utilizado la implementacion en Python desarrollada por el Grupo de Sistemas
Complejos de la UPM que ha convergido para todas las redes en menos de 50 ci-
clos. Una vez aplicado el algoritmo MusRank se emplea el indice de importancia
de las especies animales como criterio de ordenacion.

5.3 Resultados

El efecto de la extincion de un pequeno porcentaje de especies muy centrales
puede resultar dramatico para la comunidad, como muestra la figura 5.3. Se
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FIGURA 5.2: Curva de destruccion de la red de polinizadores 001 ordenada
por MusRank y midiendo la fraccién de plantas sobreviviente. El area norma-
lizada bajo la curva es 0.312 (tabla 5.3).

han retirado tan solo 7 especies de las 81 originales, empleando como criterio
de ordenacion k,isx. La red queda reducida a menos de la mitad de su tamario.
La estructura interna se degrada de manera evidente, el nucleo central es una
2-shell y hay numerosas especies en la 1-shell muy expuestas. Por ejemplo, la
desaparicion de la especie de planta numero 4 con esta configuracion arrastraria
a 8 especies adicionales.

En la tabla 5.2 se han recogido los resultados del primer procedimiento de des-
truccion, medido en numero de especies que hay que eliminar de la red, siguiendo
el orden del criterio especificado para destruir la mitad de la componente gigante.

Segun estos datos, k,isk €s el criterio mas destructivo y por tanto el mas eficaz
para 76 de las 89 redes (85,39 %); kgegree Para 44, (49,44 %); degree para 58, (65,17 %)
y eigenvector centrality es el mejor para 29 redes (32,58 %). En numerosas ocasio-
nes, sobre todo si la red es pequena, varios indices pueden producir el resultado
optimo, por eso la suma no es el 100 %.

En la figura 5.4a se comparan los rendimientos de los dos indices mas eficaces.
Se aprecia que k,isx funciona de manera 6ptima cuando la destrucciéon se logra
retirando un pequenio porcentaje de especies.
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FIGURA 5.3: Destruccion de la componente gigante de la red de polinizadores

numero 012 (Olesen, no publicada), ordenando por k,isx. Red original con

84 especies (a). Componente gigante que queda tras retirar las 7 especies

mas importantes, siguiendo esta secuencia: plantal, planta2, polinizador2,
polinizadorl, planta3, planta6 y planta5 (b).
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FIGURA 5.4: Comparacion del rendimiento de los dos criterios mas destructi-
vos de la mitad de la componente gigante, k,isx Yy degree (a) y comportamiento
de k,isx en funcion del tamarno de la red (b).

En la figura 5.4b se ha representado el porcentaje de extinciones primarias
que provoca la destruccion de la mitad de la componente gigante en funcion del
tamano de la red, usando k,isx. Para las redes muy pequenas el porcentaje es
grande, y se reduce de forma log lineal hasta llegar a las 100 especies. A partir de
ese punto, el porcentaje se estabiliza en torno al 12%. La grafica es similar si en
lugar de k,isx se emplea otro criterio.

Los resultados del segundo método de destruccion (extincion solo de especies
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animales) se recogen en las tablas 5.3 y 5.4. En la primera se tiene en cuenta la
fraccion de especies vegetales sobrevivientes y en la segunda la de la componente
gigante que queda. Se mide el area bajo la curva de extincion; cuanto menor es,
mas destructivo es el criterio de ordenacion.
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FIGURA 5.5: Rendimiento del procedimiento de extincion de especies anima-
les para MusRank y kgegree para las dos magnitudes de salida.

A primera vista, los resultados son paradéjicos. Midiendo la fraccion supervi-
viente de especies vegetales, MusRank es el mejor indice de destruccion para 89
redes (100 %); krisx para 7, (7,87 %); Kqegree para 8, (8,99 %); degree para 8, (8,99 %)
y eigenvector centrality el mejor para 8 redes (8,99 %). El comportamiento 6ptimo
de MusRank es el esperado, y esta de acuerdo con lo publicado por [DGM15]. Hay
que tener en cuenta que es un indice que se elabora partiendo de la naturaleza
bipartita de la red y que este procedimiento mide los efectos de la perturbacion
sobre una clase en la contraria. El resto de indices, incluyendo las k magnitudes,
miden propiedades generales de la red.

Realizando la misma secuencia de extinciones primarias pero midiendo la frac-
cion de componente gigante que queda, el rendimiento es muy diferente. MusRank
es el mejor solo para 18 redes (20,22%); krisk para 39, (43,82%); Kqegree para 58,
(65,17 %); degree para 44, (49,44 %) y eigenvector centrality para 23 redes (25,84 %).



Capitulo 5. Estudio de resistencia

Los indices basados en k magnitudes pasan a ser optimos y MusRank a la ultima
posicion.

La diferencia resulta tan notable (figura 5.5) que llevo a pensar en errores en
el software o en el método. Sin embargo, se han comprobado meticulosamente
los datos intermedios y las secuencias de extincion, repitiéndose los resultados.
La explicacion tiene que ver con la naturaleza de los indices que se acaba de
exponer. Al medir la fraccion de componente gigante, resultan mas destructivos
los que ordenan todas las especies de la red por un mismo criterio y en este caso
MusRank es el unico que difiere.

Para comprender la diferencia, el diagrama de zigurat resulta de gran ayuda.

Network M_PL_007

1-shell Plants
2-shell

3-shell

413 7131522011128 6 519

Outside the giant component 9

o= 10
77 7

FIGURA 5.6: Red de polinizadores en Shelfanger, Norfolk, Reino Unido
[DCPO2].

La figura 5.6 es una red de 36 especies de planta y 16 de polinizadores. Dos
de ellas se encuentran desconectadas de la componente gigante por lo que el
tamano original de esta es 50. Se provocan 10 extinciones primarias, siguiendo
dos criterios, kgegree Y MusRank. En el grafico 5.7 se ven los resultados. Mientras
que MusRank produce mas extinciones de plantas, kgegree reduce mas el tamano
de la componente gigante. Ademas, la estructura de la red resultante con kgegree
es mas fragil, con una shell maxima 2. La red que queda con MusRank muestra
una estructura mas compleja y un nucleo central mejor conectado.
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Este ejemplo explica la paradoja de como un mismo criterio puede resultar 6p-
timo o mediocre en funcion de lo que se mida y esto tiene repercusiones practicas.
Si la politica de conservacion busca mantener la biodiversidad vegetal, MusRank
identifica mejor en qué especies de polinizadores deben centrarse los esfuerzos.
Si, por el contrario, lo que se pretende es conservar la comunidad en su conjunto,
kaegree Senala las especies capitales, sin importar la clase a la que pertenecen.

Network M_PL_007 minus_10 by Kdegree Network M_PL_007 minus_10 by MusRank

1-shell Plants

shel Plants
a) b)

FIGURA 5.7: Resultado de la retirada de 10 especies animales de la red

M_PL_007. Siguiendo el orden indicado por kgegree (a). La componente gi-

gante que queda tiene 32 especies (8 de plantas, 24 de polinizadores. Siguien-

do MusRank (b). La componente gigante tiene 33 especies (7 de plantas, 26 de
polinizadores).

5.4 Anexo: Videos

Para presentar de una manera mas visual los procesos de destruccion de redes,
se han producido dos videos. En el primero de ellos se muestra la destruccion de
la mitad de la componente gigante de la red M_PL_050. Comienza teniendo 49
especies y queda reducida a 22 con tan solo 6 extinciones primarias. Puede verse
en https://www.youtube.com/watch?v=nvoWhLhjXks.

En el segundo video se destruye la red M_PL_007 provocando extinciones pri-
marias solo en las especies animales. Puede comprobarse el distinto estado final
que se alcanza si se usan MusRank y Kdegree COMO criterios de ordenacion. Si se
toma el primero, la red final tiene menos especies vegetales (7) que usando kgegree
(8). Sin embargo, el tamano de la componente gigante que queda (33 especies) es
mayor que con el segundo criterio (32). Puede verse en https://www.youtube.
com/watch?v=H1UxAClgCxg.


https://www.youtube.com/watch?v=nvoWhLhjXks
https://www.youtube.com/watch?v=H1UxAClqCxg
https://www.youtube.com/watch?v=H1UxAClqCxg

5.5 Anexo: Resultados de los procesos de destruccion
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TABLA 5.2: Numero de especies que hay que eliminar de la red, siguiendo
el orden del criterio especificado para destruir la mitad de la componente
gigante. k;isx es el mejor 76 redes (85,39 %); Kgegree para 44, (49,44%); degree
para 58, (65,17 %) y eigenvector centrality es el mejor para 29 redes (32,58 %).

Network GC Krisk degree Kdegree eigenv Network GC Krisk degree Kdegree eigenv
M_PL_001 177 22 23 22 23 M_PL_046 60 11 11 13 14
M_PL_002 103 13 13 13 15 M_PL_047 205 4 4 4 4
M_PL_003 61 5 6 6 6 M_PL_048 266 10 10 9 12
M_PL_004 112 3 3 3 3 M_PL_049 262 11 13 15 16
M_PL_005 361 25 30 36 42 M_PL_050 49 6 6 7 7
M_PL_006 78 3 3 3 3 M_PL_051 104 3 3 3 3
M_PL_007 50 5 4 4 4 M_PL_052 52 6 6 6 7
M_PL_008 49 6 7 7 11 M_PL_053 364 19 22 23 34
M_PL_009 142 7 7 8 12 M_PL_054 414 23 25 27 30
M_PL_010 107 24 29 29 32 M_PL_055 253 16 16 17 19
M_PL_011 27 4 5 6 6 M_PL_056 456 22 30 33 43
M_PL_012 84 7 7 7 7 M_PL_057 997 17 17 20 36
M_PL_013 65 4 4 4 5 M_PL_058 111 14 17 19 20
M_PL_014 108 6 5 5 6 M_PL_059 26 6 5 5 5
M_PL_015 793 48 56 60 87 M_SD_001 28 3 3 3 5
M_PL_016 205 9 9 10 17 M_SD_002 40 5 5 5 5
M_PL_017 104 9 11 11 11 M_SD_003 41 4 4 4 4
M_PL_018 144 18 19 23 24 M_SD_004 52 4 4 4 4
M_PL_019 123 14 15 16 18 M_SD_005 34 3 3 3 3
M_PL_020 109 3 3 3 3 M_SD_006 34 4 4 5 5
M_PL_021 766 12 12 12 38 M_SD_007 79 3 3 3 3
M_PL_022 66 4 4 4 4 M_SD_008 26 8 9 8 11
M_PL_023 90 3 3 3 3 M_SD_009 25 3 4 4 5
M_PL_024 22 4 4 3 3 M_SD_010 64 8 8 9 13
M_PL_025 57 6 6 6 10 M_SD_011 25 6 6 5 6
M_PL_026 150 2 2 2 2 M_SD_012 64 13 12 12 14
M_PL_027 75 8 8 9 11 M_SD_013 55 11 8 19 14
M_PL_028 180 13 14 16 24 M_SD_014 33 9 10 10 10
M_PL_029 167 17 17 17 19 M_SD_015 32 4 4 4 4
M_PL_030 70 9 6 7 13 M_SD_016 85 17 18 20 23
M_PL_031 91 10 8 13 17 M_SD_017 24 6 8 10 10
M_PL_032 40 2 2 2 2 M_SD_018 53 5 5 5 5
M_PL_033 47 8 8 10 12 M_SD_019 209 13 17 20 21
M_PL_034 151 6 7 8 9 M_SD_020 58 7 9 10 10
M_PL_035 97 9 8 9 9 M_SD_021 46 9 10 10 10
M_PL_036 22 2 2 2 2 M_SD_022 317 39 50 53 60
M_PL_037 50 5 5 5 7 M_SD_023 23 4 4 4 4
M_PL_038 50 4 4 4 7 M_SD_024 19 6 6 7 8
M_PL_039 68 6 6 9 10 M_SD_025 13 4 4 4 4
M_PL_040 70 8 7 9 10 M_SD_026 6 2 2 2 2
M_PL_041 70 10 10 11 12 M_SD_027 16 3 3 3 3
M_PL_042 16 2 2 2 2 M_SD_028 13 3 3 3 3
M_PL_043 110 12 14 14 19 M_SD_029 9 2 2 2 2
M_PL_044 712 21 23 25 49 M_SD_030 9 2 2 2 2
M_PL_045 41 6 5 7 8
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TABLA 5.3: Areas bajo las curvas normalizadas de destruccién, de acuerdo

al indice de ordenacién especificado, cuando la fracciéon de plantas supervi-
vientes se representa en relacion a la fracciéon de extinciones de animales.

MusRank es el mejor para 89 redes (100 %)

krisk €l mejor para 7, (7,87 %);

’

degree para 8, (8,99 %) y eigenvector centrality el me-

’

Kdegree Para 8, (8,99 %)

jor para 8 redes (8,99 %).
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Capitulo 5. Estudio de resistencia

TABLA 5.4: Areas bajo las curvas normalizadas de destruccién, de acuerdo

al indice de ordenacién especificado, cuando la fracciéon de la componente
gigante superviviente se representa en relacion a la fraccion de extinciones de

’

krisk para 39, (43,82 %)

’

animales. MusRank es el mejor para 18 redes (20,22 %)

; degree para 44, (49,44 %) y eigenvector centrality es
el mejor para 23 redes (25,84 %).

Kdegree para 58, (65,17 %)
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6 | Conclusiones de la tesis

El objetivo de esta tesis ha sido contribuir al estudio del mutualismo en ecolo-
gia mediante su modelado como redes cooperativas. La investigacion ha seguido
dos lineas de trabajo, el modelado dinamico y la descripcion estructural de este
tipo de comunidades. En ambas se han propuesto innovaciones teéricas que se
han puesto a prueba con una de las colecciones de datos mas amplias de redes
mutualistas.

Estas son las principales conclusiones que se han alcanzado:

1. Se han propuesto dos modelos de dinamica mutualista derivados de la ecua-
cion logistica. Ambos solucionan los problemas de estabilidad del modelo de
May y la paradoja de Levin, derivada de la formula de Pearl, y permiten un
tratamiento analitico mas simple que los llamados de tipo II.
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a)

Se ha explicado como una pequena modificacion permite resolver am-
bos problemas. El primer modelo funciona con capacidad de carga cons-
tante, con independencia de la abundancia de individuos de las especies
mutualistas. Este modelo permite describir la dinamica habitual del mu-
tualismo, sus puntos fijos y el punto de silla de montar que marca la su-
pervivencia de la comunidad. Se puede resolver de forma analitica y ex-
tender del caso simple de dos especies al mas general. Las simulaciones
numeéricas han permitido reproducir lo que preveia el analisis.

Se ha demostrado como extender la idea original del coeficiente de fric-
cion « constante de la ecuacion logistica original para incluir los efectos
del mutualismo, sin tener que recurrir a un tercer término. En el segun-
do modelo la friccion no es constante sino que crece con el niumero de
individuos de las especies benefactoras, lo que implica incluir un nuevo
parametro. Esto conduce a que las especies alcancen puntos de equili-
brio maximos que dependen de la abundancia de individuos de las otras
especies, tal y como ocurre en la realidad. Por ello lo hemos denomina-
do modelo con saturacion del beneficio. El analisis de estabilidad de este
modelo es mas sencillo que para los modelos habituales de la literatura.
Ademas, se ha explicado como se puede encontrar la divisoria que sepa-
ra las cuencas de extincion y supervivencia, que es una ley de potencia
para el caso de dos especies.

Se ha comprobado la eficiencia computacional de la simulacion estocas-
tica a la hora de integrar las ecuaciones. Este tipo de simulacion per-
mite introducir de manera simple perturbaciones externas que suceden
de manera habitual en la naturaleza. Los experimentos numeéricos con
este modelo y unas redes muy simples han mostrado la gran riqueza y
complejidad de la dinamica del mutualismo. Para ello se ha desarrolla-
do un software ad hoc llamado SIGMUND, que se ha publicado en moda-
lidad Open Source y que cualquier investigador puede descargar des-
de github clonando el repositorio https://github.com/jgalgarra/

sigmund.

2. Se ha utilizado la descomposicion k-core como herramienta de analisis es-

tructural del mutualismo en ecologia.

a)

Se ha demostrado como las k-magnitudes definidas como propiedades
basadas en la topologia de la red, permiten describir propiedades loca-
les y globales del mutualismo. El k;qq4iys actia como medida de la com-
pacidad de la red y guarda una alta correlacion con la medida de anida-
miento NODF. El kgegree permite refinar la ordenacion que proporciona
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el grado, al crear una escala en la que hay una probabilidad muy infe-
rior de repeticion de valores. Ademas, muestra una alta correlacion con
el observable Modularity.

b) Usando el analisis de modelo nulo se ha comprobado que k,qq4ius €S una
medida de compacidad, que es una propiedad que se presenta solo en
un subconjunto de redes significativamente anidadas.

c) Mediante el experimento de recableado hemos comprobado cémo el anida-
miento y la compacidad desaparecen de forma casi simultanea en las
redes binarias que parten de un estado muy ordenado. Este comporta-
miento es menos habitual en redes pequenas o con una fuerte asimetria
de especies.

3. La visualizacion de datos es una gran ayuda para la investigacion, porque
permite observar detalles estructurales. Para ello, las herramientas graficas
deben estar adaptadas a las propiedades de la informacion. Los graficos mas
usados en el estudio de las comunidades mutualistas se vuelven muy con-
fusos cuando la red tiene unas pocas decenas de especies.

a) Se ha mostrado como el diagrama polar utiliza la descomposicion como
mecanismo de reduccion de la informacion. Permite percibir en qué gra-
do la red es jerarquica y es util para comparar redes con independencia
de sus tamanos.

b) Se ha demostrado como el diagrama zigurat representa todas las es-
pecies y enlaces y revela con claridad la estructura de k-shells de la
red. Tiene aplicacion para comparar la evolucion temporal de una red,
ya sea por extinciones parciales, por experimentos de reconfiguraciéon o
por cualquier otra circunstancia que altere el numero de especies y su
conectividad. Los diagramas de zigurat tienden a adoptar una serie de
figuras tipo que permiten deducir a simple vista algunas propiedades de
la red.

c) Se ha liberado en modo Open Source el software que lleva a cabo el
analisis de las k-magnitudes y la construccion de los diagramas. Es el
paquete R denominado kcorebip que puede instalarse con el comando
install_github("jgalgarra/kcorebip").

4. La resistencia de las redes mutualistas es una cuestion de gran importancia
para la conservacion de la biovidersidad. La definicion del término resisten-
cia no es neutral, hemos comprobado como conduce a resultados aparente-
mente contradictorios.
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a)

Hemos demostrado que el indice k.5, basado en la descomposicion k-
core es el mejor para identificar qué especies pueden producir una de-
gradacion mas rapida de la componente gigante de la red, cuando se tra-
baja con el supuesto de que las extinciones primarias pueden proceder
de ambas clases. Un pequeno porcentaje de extinciones, en torno al 12 %
para redes de mas de 100 especies, reduce el tamano de la componente
gigante a menos de la mitad.

Hemos demostrado que en el proceso clasico de destruccion de la red,
provocando extinciones primarias solo en una de las clases, el resulta-
do varia de manera muy significativa en funcion de la magnitud que se
mida. El indice MusRank es el mas eficaz para identifcar las especies
animales clave cuando se mide el porcentaje de especies vegetales su-
pervivientes. Por el contrario, Kdegree €8 mas conveniente si lo que se
desea es mantener la componente gigante. La variedad de indices es util
para el establecimiento de politicas de conservacion. Dependiendo de los
objetivos fijados los responsables podran elegir el mas adecuado.
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A.1 Introduccion

La aplicacion SIGMUND permite llevar a cabo simulaciones del modelo dinamico
descrito en el capitulo 2, tanto de forma interactiva como en modo batch.

El software se ha desarrollado en Python y puede ejecutarse en cualquier
entorno que disponga de la version 3.0 o superior. Se recomienda instalar una
distribucion que incluya todos los paquetes habituales en calculo cientifico. En
concreto, la distribucion Anaconda proporciona un entorno completo sobre el que
instalar SIGMUND sin necesidad de anadir manualmente ningun paquete adicional.

El paquete se instala desde github clonando el repositorio:

clone https://github.com/jgalgarra/sigmund
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A.2 Formato de los ficheros de entrada

Las simulaciones requieren dos ficheros de entrada para cada red, que se al-
macenan en el directorio sigmund/src/pak_tfm/input. El primero se llamara
XXX_a.txt donde XXX puede ser cualquier nombre, lo inico obligatorio es que
termine en _a.txt. El segundo debe llamarse _b.txt. Por motivos de simplici-
dad, la interfaz de usuario se refiere a plantas y polinizadores, pero puede usarse
para otros tipos de red mutualista. El primer fichero contiene los coeficientes de
la matriz de adyacencia en el sentido polinizador - planta, esto es, el beneficio mu-
tualista que la presencia de cada individuo del polinizador i supone para la planta
j. Los datos se organizan en columnas, cada una de ellas correspondiente a una
especie de planta, en modo texto y separados por tabuladores. Hay una fila por
cada especie de polinizador y cinco adicionales con la poblacion inicial de la espe-
cie de planta, el coeficiente c; (formula 2.29), el término de friccion intraespecifica
«; y las tasas vegetativas de nacimiento y muerte.

En el fichero _b se almacena la informacion en el sentido planta - polinizador,
con tantas columnas como especies de estos segundos haya.

Plantal Planta2 = e Planta 7
A | 8 | ¢ | o | & | F [ 6 |
1 | 0.00002 0000012 0.000016 O0.000016 0.000019 0,000025 0000035 b,
~2 | 0,000012 0,000014 0,0000041 0,000002 0,000022 0 0 bz'.
3 | 0,00002 0.000011 0,0000031 0,00002 0 0 0 )
4 | 0,000011 0.,000024 0 0 0 0 o ...
5 | 0,000001 0 0 0 0 0 0 be
6 | 1200 1500 500 770 700 800 400 Ninicial Planta -
7 0,0001 0,00005 0,0001 0,0002 0,0001 0,0001 00001 c )
8 | 0,00002 0,00003 000001 0,00001 000005 000001 000001 o
9 | 0004 0,01 002 0005 0004 002 0025 r,.,
10 | 0.03 0,04 0.04 0055 0,03 0,03 0028 I e
Poll Pol2 ... Pol 5
A [ e | ¢ | b | E |
by 1 | 0,000014 0,000013 0,000023 0,00003 0,000023
b 2 | 0,000019 0,000026 0,00001 0,00001 0
_3 | 0,000002 0,000025 0,00001 0 0
_4 | 0,000001 0,000011 0,00001 0 0
~5 | 0,000001 0,000001 0 0 0
6| 0,000001 0 0 0 0
by 7 | 0,000001 0 0 0 0
N inicial Pal ; B | 1200 1500 1300 1000 700
G 9 0,0001 0.0001 0.0001 0,00007 0.0002
o; 10 | 0,00001 0,00001 0,00002 000001 O.,00002
Migen 11 | 0.08 0,02 002 005 0,02
Fgean 12 | 0,11 0,078 0,068 0,07 0,028

FIGURA A.1: Ejemplo de ficheros de entrada para la simulacion de la figura

2.14.
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A.3 Uso interactivo

SIGMUND queda preparado para funcionar una vez clonado el repositorio. Na-
vegar hasta el directorio sigmund/src/pak_tfm que se habra creado en ese pro-
ceso. Si se utiliza Windows hagase doble click con el boton izquierdo sobre el icono

sigmund_tool.py. Bajo Linux se puede lanzar con el comando sigmund_tool.py.

Apareceran dos ventanas, una con la salida de la sesion Python y otra con la
interfaz de usuario de SIGMUND. La primera puede redirigirse a un fichero o hacia

donde el usuario considere conveniente.

& SIGMUND 2.05 May 2016 ] |

i Input file M_SD_004_a. txt Output suffix

‘Years 100 Plant species: 34 Pollinator spedes: 20 Comments for repart

Mutualism Model
[ Foodweb

© N
2 itz [] save output data

@ Verhulst

Plants blossom prab. 1.0 @ Binary () Gaussian o 0.01 Spedies ALL
Modulation
Plants blossom variability }
@ Mone
Pod 01 o 00 Specs
) linear Slope 1.0
t
Random links removal .
) sin Period 50
Plant perturbations
‘fears Spike Repeat Rate Start Species
Pollinator perturbations
‘fears Spike Repeat Rate Start Species
Report file:  rep M SD 004 Verhulst  10.html
Load simulation Run ] [ Close See all results
[ Save simulation ] [ Clear Al

FIGURA A.2: Interfaz de usuario de SIGMUND

La interfaz de usuario esta construida con el entorno grafico ot por lo que la
apariencia puede variar ligeramente dependiendo del sistema operativo y del juego
de fuentes instalado. Este es el significado de los campos de entrada:

» Input File: nombre de cualquiera de los ficheros de configuracion de la red
almacenados en ~/input. Se puede escoger de forma manual o se cargara
automaticamente si se recrea una simulacion almacenada. La interfaz de
usuario mostrara el numero de especies de cada clase.

= Years: Duracion de la simulacion en anos, obligatorio.
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» Output suffix: sufijo de salida opcional que se aniadira al nombre de los
ficheros de salida que se escriben en ~/output.

= Comments: campo opcional de escritura libre que sirve, por ejemplo, para
que una descripcion del experimento se pueda guardar en el informe de
ejecucion.

m Mutualism Model: indica si se usa el modelo de Verhulst modificado o no
hay mutualismo.

= Food web: indica si hay una food web sobre la comunidad mutualista.

= Save output data: indica si se quieren guardar los resultados numeéricos
de la simulacion en ficheros de texto. Debido a que la simulacion se calcula
dia a dia, el tamano de estos ficheros puede ser muy grande y se ralentizara
la simulacion.

El sistema puede atacarse de manera opcional con distintos tipos de pertur-
baciones:

= Random links removal: porcentaje de enlaces de la red que se retiran de
manera aleatoria.

= Plants blossom probability: Probabilidad de florecimiento.

* Binary: la floraciéon de cada ano se trata como un experimento de Ber-
nouilli. Las especies indicadas en la lista florecen con la intensidad ha-
bitual o no lo hacen en absoluto.

® Gaussian: se modula la intensidad con una normal de media igual al
parametro de probabilidad y desviacion estandar igual a o.

* Species: lista de especies afectadas que puede ser un rango con formato
Python, por ejemplo 1:3, una lista de numeros separados por comas o
una combinacion de ambos. El valor ALL indica que todas las especies
sufren la perturbacion.

= Plants blossom variability: Variabilidad de la floraciéon debida a la falta
de coincidencia en el tiempo de la floracién con la actividad animal.

* Period: Fraccion del ano en que coinciden floracion y actividad animal,
modelada segun una gaussiana.
* Deviation: Desviacion estandar del periodo de floracion.

* Type: None desviacién constante, linear desviacion variable definida
por la pendiente o sinusoidal, desviacion variable modulada por una
sinusoide del periodo especificado.
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* Species: lista de especies afectadas.

Perturbaciones externas. Ataques exdgenos (sequias, migraciones...) que pue-
den producir un aumento abrupto de las tasas de mortalidad. Hay dos lineas de
entrada, una para plantas y otra para animales.

Years: Duracion de la perturbacion en anos.

Spike: Fraccién activa del periodo de perturbacion. Util en caso de pertur-

bacion repetitiva.

Spike: Aumento de la tasa de mortalidad expresado en fraccion unitaria.

Start: Ano de la simulaciéon en que la perturbacion empieza a tener efecto.

= Species: lista de especies afectadas.

Por ultimo, los parametros de una simulaciéon pueden salvarse en un fichero y
recuperarse posteriormente con:

m J,oad simulation

m Save simulation

A.3.1 Ejemplos

En esta seccion se presentan distintos casos de uso con el simulador y su
significado ecologico.

afio 1 (6ptimo) afio 2

Planta 1

Pol 1

Pol 2

Periodo de
floracién de
la planta 1

El punto
central
oscila

0.9b",

0.9b,,

0.9b,,

0.9b",

[ |
T

pol2_max

[
T

pol2_max

Coincidencia 100% Coincidencia 90%

FIGURA A.3: Significado de la coincidencia del periodo de floracién

En la figura A.3 se ha representado el modelo simplificado que se emplea para
el periodo de floracion. El primer ano el periodo de floraciéon de las plantas y de
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los animales coincide al 100 % con el de actividad de estos ultimos, el beneficio
mutualista es 6ptimo y los coeficientes planta polinizador son los que se leen de
la matriz de interaccion. El segundo ano, el periodo de floracion se ha adelantado
y el area de coincidencia es solo el 90 % del 6ptimo de manera que los coeficientes
se multiplicaran por este factor reductor en la simulacion.

1 X
|X| <=Tp\/2

p=1—Ix]*2/Ty

p = fraccion de solapamiento

x=N(0,0)
T,/2 [x]

FIGURA A.4: Calculo del factor de multiplicacién anual.

El calculo del factor p por el que se multiplican los coeficientes mutualistas ca-
da ano, en funcion de la variabilidad, se representa en la figura A.4. Supongamos
el caso mas simple, en el que el valor medio de la variabilidad es constante. El
periodo de coincidencia de la floracion y la actividad animal T, se ha introducido
por la interfaz de usuario expresado como fracciéon del ano, por ejemplo 0,1. Si
la floracion se adelanta mas de 0,05 o se retrasa mas de 0,05 respecto del punto
central optimo no habria coincidencia y se multiplicaria por cero. Si esta en ese
rango, el factor multiplicativo p se modela linealmente:

p=1-== (A.1)

Donde x representa el desplazamiento del centro del periodo de floracion. Si es
igual a 0, la situacion es optima y el factor p vale 1, si es mayor en valor absoluto
que 1/2 el valor p es cero como se ha indicado y si esta en un valor intermedio, el
factor valdra entre 0 y 1.

La variacion anual del momento inicial de la floracion se calcula, en el caso de
media constante como una variable normal de media 0 y desviacion estandar o. Si
el valor de la desviacion es pequenio frente al del periodo tendra poco efecto, pero
a partir de una relacion 1 a 10 empieza a causar problemas notables.
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El simulador ofrece dos posibilidades mas. La primera de ellas es el crecimiento
lineal de la desviacion estandar a lo largo del periodo de estudio. De esta forma se

puede estudiar el impacto de un aumento de la variabilidad a largo plazo inducido

por cambio climatico o por otras causas. La segunda es simular una variacion

ciclica modulando la desviacion estandar por una sinusoide.

Network semabr14_resilience_strong_a NODF: 93.55 Modularity: 0.1219

Species.
*r @

1-shell Plants
Avg k-radius: 1.49 Avg k-degree: 2.87
2-shell
k-shell
1 4
2
3
Guild
\ ' Plant
Pollinator
k-degree
keradius 1 2 3 1
2
1
3 Z 4 3
‘ 3
6 3
Lae]
s 7
3
1 2
k-radius k-degree k-shell
3
6
g2 H
g 3 °
4 2
@i @,
0 . 0
1 2 3 [] 2 4 6 i 2 3

FIGURA A.5: Diagramas polar y zigurat de la red ejemplo.

Para los ejemplos, se analizara la dinamica de una pequena red ficticia A.5

que se uso en el capitulo 2 y que alli se represento6 con el diagrama bipartito de la

Plants Polllinators
000 8
7000 ! 2089 :
2 2
000
2 3 6000 3
5000 B
3 4 a
E 4000
B e s 000 5
= 6
2000 7 2000
1000
0 H i 0 H H
00 200 400 0 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 00 200 400 600 80 1000 1200 1400 1600 1800 2000
008 s 008
1) — 1 —
& o0e 4 006 -
® 2 2
e
£ oo ZEN 3 008 N 3
= X
o e 4 A i
o o0 & 002
g /\\ 5 5
- NG SN
[} " — | = .
G 000 6 000
&
E 7
W 002 -0.02
0o 200 400 @00 &0 1000 1200 1400 1600 1800 2000 00 200 00 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000
Years Years

FIGURA A.6: Evolucion dinamica sin perturbaciones en la red ejemplo.

En la figura A.6 se ve la evolucion de las poblaciones del sistema. Puede com-

probarse como el nimero de individuos de todas las especies crece hasta alcanzar

el punto de equilibrio de poblaciones maximas en ausencia de perturbaciones.
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Plants blossom prob. 0.95 © Binary Gaussian o |0.1 Spedes 1:2
Plants Polllinators
8000 p- . . ! K T T T T
= i — a
7000 - 8000
— 2 2
6000
T-g 3 6000 3
5000
=
B 4 4
‘S 4000
k-] 5 4000 5
£ 3000
&= 6
2000 }-
7 2000
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FIGURA A.7: Perturbacion binaria de la intensidad de floracion.

En la figura A.7 se incluye una variacion de la intensidad de la floraciéon en
las dos especies de planta mas generalistas, la 1 y la 2. El tipo de perturbacion es
binaria y la probabilidad es 0,95, asi que, por término medio, el 95% de los afnos
la floracion es normal y el 5%, inexistente. Se ve la caida abrupta de las tasas de
crecimiento eficiente de ambas especies de plantas cuando ocurre uno de estos
eventos. Esto afecta a los polinizadores y en conjunto el sistema tarda mas tiempo

en alcanzar las poblaciones maximas.

Modulation
Plants blossom variability
) @) None
Period 0.2 © 002 Speces AL
linear Slope 1.0
Random links removal
sin Period (
Dlant narh rhatinne
Plants Polllinators
1500 — 1 — 1
— 2 1500 |- 2
% 1000 3 — 3
] L
-] 4 1000 |- 4
s
5 ~ - 5
<
£ 6
S 500 |-
= 7
0 H L : L H : o i H ; : H
00 200 400 €0 80 1000 1200 1400 1600 1800 2000 00 200 0 60 80 1000 1200 1400 1600 1800 2000
o 002 1 002 1
© 2 2
£ ooo il 3 000 3
2
° 4 4
E‘—owr s -0.02 5
=
2 6
]
g 004 -0.08
= 7
w
—0.06 i L n I L L 0.08 L L i L L i 1
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FIGURA A.8: Perturbacion gaussiana en el periodo de floracién con desviacion
estandar constante.

En la figura A.8 se ha introducido una perturbacion en el periodo de floracion
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de todas las especies. Es una gaussiana de media 0,2 y desviacion estandar 0,02. E1
valor se toma al inicio de cada ano y se multiplica por los coeficientes de beneficio
mutualista de las especies afectadas, todas las vegetales en este ejemplo. El efecto
sobre el sistema global resulta devastador, la red se destruye.

Modulation
Plants blossom variability
i None
Peiod 02 © 002 Spedes AL
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FIGURA A.9: Perturbacion gaussiana en el periodo de floraciéon con oscilacién
sinusoidal de la desviacion estandar.
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FIGURA A.10: Aumento abrupto de la mortalidad de la especie de polinizador
numero 2.

Por el contrario, en la figura A.9, la desviacion estandar no es constante sino
que oscila sinusoidalmente entre 0 y 0,2 segin un periodo de 10 anos. La red
no se destruye como resultado de esta perturbacion, simplemente tarda mas en
alcanzar los valores maximos de poblacion. Aunque la amplitud de la oscilacion
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crezca, la red se muestra mucho mas resistente a los cambios ciclicos que cuando
estos no ocurren en fase.

Para terminar estos ejemplos, se simulara el comportamiento de la red ante
aumentos abruptos pero breves de la mortalidad. Este tipo de perturbaciones que
actuan a corto plazo, a diferencia de las que se acaban de describir, pueden servir
para modelar eventos como zoonosis, plagas o desastres naturales. El simulador
permite atacar ambas clases con parametros independientes para cada una.

En la figura A.10 se anade una mortalidad del 95 % durante 5 afios a la especie
de polinizador 2. La caida brusca esta a punto de llevar a esta especie a la extin-
cion. Cuando desaparece, el beneficio mutualista hace que la poblacion se recu-
pere porque no habia bajado del minimo vital aunque llegé a estar muy proxima
alrededor del afio 90 de la simulacion.

A.4 Uso en modo batch

SIGMUND se puede lanzar en modo batch desde la linea de comandos para
realizar todo tipo de experimentos. El script se llama sigmund_standalone.py.
La simulacion puede utilizar los parametros almacenados en un fichero con una
simulacion previa, recibir valores por linea de comandos o una combinaciéon de
ambas opciones.

A.4.1 Configuracion del script sigmund_standalone.py

Sintaxis de la llamada

usage: sigmund_standalone.py h] [-simfile SIMFILE_NAME] [-g] [-V]
years SIM_YEARS] [-fw] [-outsf OUTSF] [-ds]
dsdir DSDIR] [-stop] [-rlink RLINK]
Blprob BLPROB] [-Blsd BLSD] [-Bltype BLTYPE]
Blspecies BLSPECIES] [-Bssvarper BSSVARPER]
Bssvarsd BSSVARSD] [-Bssvartype BSSVARTYPE]

[-
[-
[-
[-
[-
[-
[-Bssvartype_param BSSVARTYPE_PARAM]
[-Bssvarspecies BSSVARSPECIES]
[-pl_ext_period PL_EXT_PERIOD]
[-pl_ext_spike PL_EXT_SPIKE]
[-pl_ext_numperiod PL_EXT_NUMPERIOD]
[-pl_ext_rate PL_EXT_RATE]
[-pl_ext_start PL_EXT_START]
[-pl_ext_species PL_EXT_SPECIES]
[-pol_ext_period POL_EXT_PERIOD]
[-pol_ext_spike POL_EXT_SPIKE]
[-pol_ext_numperiod POL_EXT_NUMPERIOD]
[-pol_ext_rate POL_EXT_RATE]
[-pol_ext_start POL_EXT_START]
[-pol_ext_species POL_EXT_SPECIES]
optional arguments:

-h, --help show this help message and exit

-simfile SIMFILE_NAME Simulation parameters file
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-g Generate and store graphs

-V Verbose output

—-years SIM_YEARS Simulation span in years

—fw Superimposed food web

—outsf OUTSF Append suffix to output file names

—-ds Results data save

—-dsdir DSDIR Data save directory

—-stop On extinction stop simulation

-rlink RLINK Randomlinks removal

-Blprob BLPROB Blossom probability

-Blsd BLSD Blossom deviation

-Bltype BLTYPE Blossom type: Binary, Gaussian

—-Blspecies BLSPECIES Blossom species

—-Bssvarper BSSVARPER Blossom variability period

—-Bssvarsd BSSVARSD Blossom variability deviation

-Bssvartype BSSVARTYPE Blossom variability modulation type: None, linear, sin
-Bssvartype_param BSSVARTYPE_PARAM Blossom variability modulation parameter
-Bssvarspecies BSSVARSPECIES Blossom variability affected species
-pl_ext_period PL_EXT_PERIOD Plants external pert, period in years
-pl_ext_spike PL_EXT_SPIKE Plants external pert, spike (fraction of period)
-pl_ext_numperiod PL_EXT_NUMPERIOD Plants external pert, repeat pert
-pl_ext_rate PL_EXT_RATE Plants external pert, rate

-pl_ext_start PL_EXT_START Plants external pert, initial year
-pl_ext_species PL_EXT_SPECIES Plants external pert, affected species
—-pol_ext_period POL_EXT_PERIOD Pollinators external pert, period in years
-pol_ext_spike POL_EXT_SPIKE Pollinators external pert, spike
-pol_ext_numperiod POL_EXT_NUMPERIOD Pollinators external pert, repeat pert
-pol_ext_rate POL_EXT_RATE Pollinators external pert, rate
—-pol_ext_start POL_EXT_START Pollinators external pert, initial year
-pol_ext_species POL_EXT_SPECIES Pollinators external pert, affected species

Ejemplo de uso:

./sigmund_standalone.py -simfile expl8_Verhulst_oso_20.sim -y 50 -g -rlink 0.1 -v

En este ejemplo se cargan las condiciones de simulacion almacenadas en el
fichero exp18_verhulst_oso_20.sim, se indica que la simulaciéon dure 50 afos,
que se generen y almacenen los resultados graficos, que se elimine un 10% de
enlaces y que la salida sea en modo verbose, como si se hubiera invocado desde
la interfaz de usuario. Cuando en el comando de llamada se incluyen parametros
como en este ejemplo, tienen precedencia sobre la configuracion que haya en el
fichero. Asi, esta simulacion cubre un periodo de 50 anos con independencia de
que en el fichero se indique otra cifra.

Si el flag -v no se activa, el programa se ejecuta en modo silencioso. Si el flag
—-stop esta activo, el script devolvera tan solo las cadenas de caracteres SURVIVAL
0 EXTINCTION. Con esta opcion se pueden lanzar multiples simulaciones para
comprobar si la red sobrevive bajo las condiciones especificadas. La simulacion
se detiene cuando el programa comprueba que el sistema esta por debajo del
minimo vital y que no puede remontar.
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A.4.2 Script survival.py

Este ejemplo muestra como puede usarse el script sigmund_standalone.py cuan-
do se eliminan de forma aleatoria el 70 % de los enlaces de la red a lo largo de un
periodo de 50 atos.

import subprocess

survival_success = 0
no_experiments = 50
com_base = "python3 sigmund_standalone.py -simfile expl8_10.sim -y 50 -stop -rlink 0.7"
for i in range(0,no_experiments) :
b = subprocess.check_output (com_base+str(rrate), shell=True)
if str(b) .find ("EXTINCTION") == -1:

print ("remove links "+str(rrate)+" survival")
survival_success += 1
else:
print ("remove links "+str(rrate)+" extinction")
print ("Experiments "+str (no_experiments)+"/ Network survived " \
+ str(survival_success)+" times")

En este script se invoca sigmund_standalone.py COMO Un proceso externo, se
puede obtener el mismo resultado con cualquier otro lenguaje de programacion.

A.4.3 Script sigmund_createinput_atmax.py

En numerosas ocasiones resulta conveniente comenzar la simulacién con to-
das las poblaciones en maximos. El calculo de este valor es algebraicamente com-
plicado, pero muy sencillo si se deja evolucionar libremente al sistema hasta que
alcanza el punto de equilibrio. Este script lanza una simulacion y crea dos ficheros
de entrada con los parametros de los originales, excepto las poblaciones iniciales
que se sustituyen por los valores de poblacion maxima. Estos ficheros tienen el
nombre de los originales con el sufijo MAX.

./sigmund_createinput_atmax.py -fichout
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B.1 Introduccion

El paquete kcorebip realiza la descomposicion k-core de una red y su analisis
y permite dibujar los diagramas polar y zigurat. Funciona para cualquier tipo
de red bipartita aunque en lo que sigue se utilizara la terminologia de las redes
mutualistas.

Se instala desde github usando el comando install_github("jgalgarra/
kcorebip"), para lo cual previamente se tiene que cargar el paquete devtools.
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B.2 Formato del fichero de entrada

En kcorebip se utiliza el formato de fichero de entrada de la base de datos
web of life [Bas09]. Los datos se almacenan en ficheros .csv utilizando como
separador la coma y entrecomillando las cadenas de caracteres con los nombres
de las especies. Las especies de la clase a se distribuyen por columnas y las de
nodos b por filas. La primera columna contiene las etiquetas de las especies de la
clase b, y la primera fila, las etiquetas de la clase a. Si la matriz de adyacencia es
binaria, la celda especie_a_m, especie_b_n estara rellena con 1 si hay enlace y con
0 si no lo hay. Si es pesada, con un numero real diferente de 0 en el caso de que
las especies interactuen.

La norma para nombrar los ficheros es M_XX_NNN.csv donde XX es el tipo, PL
para redes de polinizadores y SD para dispersores, y NNN un numero de serie.
No obstante, los ficheros pueden tener el nombre que se desee.

A | B | C | D | E
Juniperus phoenicea Osyris quadripartita Corema album  Phillyrea angustifolia

Turdus merula
Turdus iliacus
Turdus philomelos
Turdus torquatus
Turdus viscivorus

b |
oo e
oo oo
oo oo

FIGURA B.1: Ejemplo de fichero de entrada, red de dispersores niimero 029
de la web of life.

B.3 Analisis de la red

La funcién analyze_network lleva a cabo la descomposicion k-core.

analyze_network (namenetwork, directory = "", guild_a = "pl",
guild_b = "pol", plot_graphs = FALSE, only_NODF = FALSE)

Argumentos:

= namenetwork: nombre del fichero de la matriz de adyacencia.

= directory: directorio en el que se encuentra el fichero de la matriz.

= guild_a: prefijo para los nodos almacenados en las filas.

= guild_b: prefijo para los nodos almacenados en las columnas.

= plot_graphs: representar el histograma de k-shells y un grafico Kamada Kawai.
= only_NODF: calcular sélo la medida de anidamiento NODF.

La funcién devuelve:


http://www.web-of-life.es/
http://www.web-of-life.es/
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®» calc_values, una lista que contiene los siguientes objetos:

* graph: la red descrita como un objeto del tipo igraph: : graph.
® max_core: maxima k-shell

® nested_values: una lista de valores de retorno de la funcién bipartite: :nested,
salvo que se indique que only_NODF es TRUE.

* num_guild_a: nimero de nodos de la clase a.

* num_guild_b: nimero de nodos de la clase b.

® 1links: numero de enlaces.

4 meandist:Eradhw.

4 meankdegree:Edq”e@

® spaths_mat: matriz con los caminos mas cortos nodo a nodo.
* matrix: matriz de adyacencia.

® g_cores: lista con los valores de k-shell de cada nodo.

®* modularity_measure: valor de retorno de la funciéon igraph: :modularity.

B.4 Diagrama polar

La funcién polar_graph permite representar el diagrama polar de una red. La sintaxis
de llamada es:

polar_graph <- function( red, directorystr = "data/",
plotsdir = "plot_results/polar/",
print_to_file = FALSE, pshowtext = FALSE,
show_histograms = TRUE,

glabels = c("Plant", "Pollinator"),
gshortened = c("pl", "pol"),

lsize_title = 22, lsize_axis = 12,
lsize_legend = 13, lsize_axis_title = 14,

lsize_legend_title = 15, file_name_append = "",
print_title = TRUE,
progress = NULL, printable_labels = 0)

Los parametros red, directorystr y plotsdir son el nombre de la matriz
de adyacencia, el directorio en el que se encuentra y el directorio de salida. Si
print_to_file es FALSE el diagrama se representa en ventana de la sesion R
desde la que se lanza el comando. El nombre del fichero de salida es el del fichero
de entrada al que se anade _polar.png. Los paths son relativos al directorio de
trabajo de la sesion R pero también pueden especificarse paths absolutos.

Las imagenes en los ficheros de salida tienen una resolucion de 600 dpi y un
tamano de 12 x 12 pulgadas. Si el grafico se presenta en la ventana de la sesion,
los tamarios de las etiquetas pueden variar en funcion de las fuentes instaladas y
del tamano de la ventana.
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El siguiente comnando crea el fichero M_PI, 001_polar.png en el directorio

grafresults/

polar_graph ("M_PL_034.csv","data/",plotsdir="grafresults/",
print_to_file = TRUE)

Network M_PL_034 NODF: 25.01 Modularity: 0.4226
Avg k-radius: 2.61 Avg k-degree: 2.10

k-degree

k-shell
k-radius 1 2 3

a AW N =

= -
L5 F
,
L, rr Guild
N - - .'r g Plant
" "\\ J n, Pollinator
]
g II ] l 1 . L
k-radius k-degree k-shell

0 1 2 3 0 5 10 15 20 i 2 3 a4 5

FIGURA B.2: Ejemplo de diagrama polar.

El titulo del diagrama incluye Krqdius: Kdegrees NODF [AN+08] y Modularity
usando el método QanBiMo [DS14].

Por defecto, los nodos aparecen sin etiquetas. Se puede elegir que aparezcan
algunas con el parametro printable_labels. Por ejemplo, si se fija a 3 se inclui-
ran las de los tres nodos con menor k,qqius Y las de los tres con mayor K;qdius-
Los textos siempre oscurecen el resultado final por lo que habra que evitarlos en
lo posible. Las etiquetas de las clases son configurables, asi como las abreviatu-
ras. Esto permite tratar cualquier tipo de red bipartita. La funcion utiliza de ma-
nera automatica "Plant, Pollinator"™ y "Plant, Disperser" si el fichero de
entrada sigue la norma de nombrado de web of 1life pero pueden modificarse
con el parametro de entrada glabels. Tres histogramas se representan bajo el
diagrama principal con las distribuciones de kK;qdius, Kdegree ¥ Kshett-
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La configuracion del diagrama polar es muy simple. El siguiente ejemplo mues-
tra como cambiar el aspecto de la figura B.2.

: Network M_SD_001 NODF: 40.77 Modularity: 0.1752
Avg k-radius: 2.16 Avg k-degree: 2.33 print_title
Isize_legend._title
print_labels = 3 Isize_legend
(3 most central . k-SquJ““u“
and 3 most : 2
distant species) ' < 3
) PL3 k-degree
N 2
k-ratﬁ L 11l 2 3 4
-SD:3 SD20 o
A Guild
R i SD21 Plant
y" Seed Disperser
sD19
gshortened glabels*
k-radius k-degree k-shell
10.0- 6-
g g4 g1
'3 5.0- 'g 'g
-] g 8
) n2- »n 5
2.5- .
0.0- , , S = : : ; o . .
0 1 2 3 0 2 4 6 : 1 2 3
..................................................................................... Isize_axis title .....5...]
show_histograms Isize_axis *

polar_graph("M_SD_001.csv","data/",plotsdir="grafresults/",
print_title = TRUE, print_to_file = TRUE, Tsize_axis = 16,
Isize_legend = 16,1size_axis_title = 16, TIsize_legend_title = 16,
glabels = c("Plant", "Seed Disperser"), gshortened = c("PL","SD"),
printable_labels = 3, file_name_append = "showpars")

FIGURA B.3: Diagrama polar con diversos parametros de visualizacion.
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B.5 El diagrama zigurat

La funcion ziggurat_graph crea el diagrama zigurat de una red bipartita. La
sintaxis de llamada es:

ziggurat_graph (datadir, filename, paintlinks = TRUE,
displaylabelszig = TRUE, print_to_file = FALSE,
plotsdir = "plot_results/ziggurat/", flip_results = FALSE,
aspect_ratio = 1, alpha_level = 0.2, color_guild_a = c("#4169E1",
"#00008B"), color_guild_b = c("#F08080", "#FF0000"),
color_link = "slategray3", alpha_link = 0.5, size_link = 0.5,
displace_y_b = rep(0, 11), displace_y_a = rep(0, 11),
labels_size = 3.5, lsize_kcoremax = 3.5, lsize_zig = 3,
lsize_kcorel = 2.5, lsize_legend = 4, lsize_core_box = 2.5,
labels_color = c(), height_box_y_expand = 1,
kcore2tail_vertical_separation = 1, kcoreltail_disttocore
innertail_vertical_separation = 1,

Il
Q
o
!
o
<

horiz_kcoremax_tails_expand = 1, factor_hop_x = 1,

displace_legend = ¢ (0, 0), fattailjumphoriz = c(1, 1),

fattailjumpvert = c(1l, 1), coremax_triangle_height_factor = 1,
coremax_triangle_width_factor = 1, paint_outsiders = TRUE,
displace_outside_component = c(1l, 1), outsiders_separation_expand = 1,
outsiders_legend_expand = 1,
weirdskcore2_horizontal_dist_rootleaf_expand = 1,
weirdskcore2_vertical_ dist_rootleaf_ expand = 0,
weirds_boxes_separation_count = 1, root_weird_expand = c(1l, 1),
hide_plot_border = TRUE, rescale_plot_area = c (1, 1),
kcorelweirds_leafs_vertical_separation = 1, corebox_border_size = 0.2,
kcore_species_name_display = c(), kcore_species_name_break = c(),
shorten_species_name = 0, label_strguilda = "", label_strguildb = "",
landscape_plot = TRUE, backg_color = "white", show_title = TRUE,
use_spline = TRUE, spline_points = 100, file_name_append = "",
svg_scale_factor = 10, progress = NULL)

La configuracion del diagrama zigurat es mucho mas rica y compleja que la del
diagrama polar.

Algunos parametros de entrada son equivalentes a los del diagrama polar co-
mo filename, datadir y plotsdir que corresponden al fichero de entrada, al
directorio de entrada y al directorio de salida. El fichero de salida se llama como
el de entrada mas _ziggurat.png y el usuario puede también anadir la etiqueta
file_name_append.

Estos parametros graficos proporcionan un conjunto muy flexible de herra-
mientas para mejorar las visualizaciones, como se puede comprobar en el siguien-
te ejemplo.
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ziggurat_graph("data/","M_SD_004.csv", plotsdir = "grafresults/",
height_box_y_expand = 2, factor_hop_x=1.5, color_link = "slategray3",
alpha_Tink = 0.7, Tsize_kcoremax = 6, 1size_zig = 5,1size_kcorel = 5,
corebox_border_size=0.5, kcoreltail_disttocore = c(1.2,1),
displace_outside_component = c(-0.3,1), Isize_legend = 7,

T1size_core_box = 6, displace_legend = c(-0.2,0.2), print_to_file = TRUE)

height_box_y_expand

Ziggurat boxes height
increased by a factor 2

Isize_legend, displace_legend

-20%, upwards 20%

Legend displaced leftwards

Network M_SD_004

1-shell - Plants Dispersers
Corebox_border_size “a J-shell .
e giEl
: 2
-shell
12
: = 13
Isize_coremax . - _— i : : 8
i : 9
A
2N 3
8 1.5 4 Darker links
E coior_link, alpha_link
2230 3
33
10
3 4 5 1 i e
T k - + : E 4
kcoreltail_disttocore ) : = N 23
. 20 15 16
Species of : 1 19 - A
kshell 1 : 17
linked to . % : —
kshell max o < N o—
moved : v,
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: 16
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- Isize zia Isi
B . - size_zig Isize_kcorel
3 10 18 20
17 Species out of the giant Wider horizontalgap
Clg ey between ziggurats

displace_outside_component
factor_hop_x

FIGURA B.4: Zigurat de una comunidad de frugivoros en Puerto Rico
[CCGO3].
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La configuracion del diagrama puede volverse muy complicada a medida que
el tamano de la red crece. Vamos a demostrar la utilidad de otro conjunto de
parametros de entrada con una red de tamano intermedio. La llamada por defecto
de la funcion proporciona una figura bastante clara de la red de polinizadores
numero 012.

ziggurat_graph ("data/","M_PL_012.csv", ©plotsdir = "grafresults/",
print_to_file = TRUE)

Network M_PL_012

Plants

FIGURA B.5: Zigurat de una red de polinizadores en el Parque de Garajonay,
La Palma (Espana). Olesen, no publicada.

Este grafico esta casi listo para enviar a una publicacion, pero hay detalles que
podrian mejorarse. Por ejemplo, el tamano de las etiquetas que aparecen dema-
siado pequenas o la altura de los rectangulos de los zigurats. Vamos a proceder a
cambiar distintos parametros de entrada para mostrar como afectan a la imagen.
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ziggurat_graph("data/","M_PL_012.csv", aspect_ratio = 1, height_box_y_expand = 2,

factor_hop_x=1.3, plotsdir="grafresults",

color_link = "slategray3, alpha_Tlink = 0.5,
color_guild_a=c("darkolivegreen","darkolivegreen3"),
color_guild_b=c("coral2","coral4"),

Tabels_color= c("bTack","red"),backg_color = "snow",
Tsize_legend = 7, Tsize_core_box = 6,corebox_border_size=1,
innertail_vertical_separation = 2,1size_kcoremax = 6,
1size_zig = 5,1size_kcorel = 5,displace_legend =c(-0.2,0.2),
horiz_kcoremax_tails_expand = 3,displace_y_a=c(0,0.5,0,0),
displace_y_b=c(0,-0.2,0.1,0),rescale_plot_area=c(1.2,1),
coremax_triangle_width_factor = 1.15,
coremax_triangle_height_factor = 1.1,

fattailjumpvert = c(1.2,1.2),fattailjumphoriz = c(1.25,0.8),
print_to_file = TRUE, hide_plot_border = FALSE,

use_spline = FALSE, file_name_append = "improved")

Network M_PL_012
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FIGURA B.6: Ziggurat mejorado de la red M_PL_012.
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No vamos a repetir el significado de los que se explicaron en el ejemplo ante-
rior. El papel que desempenan algunos de los nuevos es evidente. Se ha cambia-
do el color de relleno de los zigurats, especificando los pares color_guild_ay
color_guild_b, y también el color de las etiquetas de las especies. Se ha anadi-
do un color de relleno tenue. Este truco sirve para mostrar el area de dibujo, que
se ha aumentado en horizontal un 20 % con rescale_plot_area=c(1.2,1). Este
cambio solo afecta al area de dibujo pero no a la imagen.

La relacion de aspecto puede modificarse para aplanar el diagrama si es infe-
rior a 1 o para estirarlo si es mayor. El valor por defecto es 1, asi que no es obliga-
torio incluirlo en la llamada, pero se ha anadido para explicar su significado.

Si no se usan splines, como en este ejemplo, los enlaces aparecen como lineas
rectas. Si se usan, se puede indicar cuantos puntos deben tener.

Fat tails son los conjuntos de especies de la 1-shell que pueden aparecer enla-
zadas a los generalistas de kgegree maximo, los que se encuentran en el extremo
izquierdo de la k-shell maxima. Se pueden modificar las distancias vertical y hori-
zontal a esas especies con fattail jumpvert y fattailjumphoriz. Obsérvese la
posicion relativa de la especie de plantas 28.

Ya vimos como height_box_y_expand controla la altura de las cajas de los
zigurats exteriores. La altura y anchura los rectangulos que pertenecen a la k-
shell maxima de cada clase se modifican con coremax_triangle_height_factor
y coremax_triangle_width_factor.

La distancia horizontal de las especies de la 1-shell conectadas con la k-shell
maxima (excepto las fat tails) se cambia usando horiz_kcoremax_tails_expand.

La separacion vertical entre los zigurats que forman la almendra interior se
puede cambiar con los vectores displace_y_a y displace_y_b. En este diagra-
ma, el zigurat de la 2-shell de las plantas se mueve hacia arriba un 50 %, la 2-shell
de los polinizadores hacia abajo un 20% y la 3-shell de los polinizadores hacia
arriba un 10 %.

Finalmente, la separacion vertical de las cadenas conectadas a los zigurats, se
puede aumentar con innertail_vertical_separation. Véanse las especies de

plantas 22 y 25.

El siguiente ejemplo muestra como manejar las weird tails y los outsiders.
Las weird tails son las cadenas de especies de la I-shell. Son muy inestables y
por eso no aparecen a menudo. Los outsiders son las especies no conectadas a
la componente gigante. La red de polinizadores numero 031 contiene especies de
ambas clases.
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Network M_PL_031
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FIGURA B.7: Ziggurat de una red de polinizadores en la Alta Guyana (Vene-

zuela) [Ram89].

Los outsiders aparecen bajo el grafico principal. Esta red tiene un rico conjunto
de weird chains, conectadas tanto a los zigurats de la 2-shell como a la shell
maxima. Obsérvense las cadenas conectadas a los polinizadores de la 2-shell, o la

formada por la planta 30 y el polinizador 42 en el extremo inferior izquierdo.

Si la especie de planta 28 se extingue, arrastrara al polinizador 21 y también
a la planta 40. Esta es una rara cadena de especialistas conectadas entre ellas y
muy expuesta a las perturbaciones externas. Otra configuracion interesante es la
formada por la planta 21 a la que se enlazan los polinizadores 30 y 49.

La funcién ziggurat_graph ofrece distintos controles de entrada para mane-

jar la apariencia y posicion de este tipo de especies.
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ziggurat_graph("data/","M_PL_031.csv", aspect_ratio =0.50, height_box_y_expand =3,
plotsdir = "grafresults",color_link = "slategray3",
alpha_link = 0.5, 1size_core_box = 4,
displace_legend = c(-0.2,0.2),factor_hop_x = 1.4,
1size_kcoremax = 5,Tsize_zig = 3.5,1size_kcorel = 3.5,
corebox_border_size=0.2, displace_outside_component = c(-0.5,0.8),
outsiders_separation_expand = 2,
outsiders_legend_expand = 2, kcore2tail_vertical_separation = 3,
weirds_boxes_separation_count=3,root_weird_expand = c(0.5,1),
weirdskcore2_horizontal_dist_rootleaf_expand = -0.3,
weirdskcore2_vertical_dist_rootleaf_expand = 0.5,1size_legend = 7,
print_to_file = TRUE, file_name_append = "improved")
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FIGURA B.8: Zigurat mejorado de la figura B.7.
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Es posible mostrar los nombres de las especies dentro de los rectangulos.
Puesto que los nombres cientificos suelen ser largos, conviene abreviarlos que-
dandose solo con los n primeros caracteres de ambos elementos de la nomencla-
tura binomial. Esto se consigue con el parametro shorten_species_name. Como
se ha indicado al hablar de las etiquetas de especie en el diagrama polar, hay que
tener cuidado, porque pueden convertir en ilegible el diagrama. No se recomienda
su uso si no es para redes pequenas. En ningun caso se muestran los nombres
de las especies de la 1-shell.

Network M_SD_025
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FIGURA B.9: Zigurat con nombres de especies.

ziggurat_graph("./data/","M_SD_025.csv",plotsdir="grafresults/",
shorten_species_name = 4, displace_legend = c¢(-0.2,0.2),
height_box_y_expand = 2, coremax_triangle_width_factor =
coremax_triangle_height_factor = 2.25,1size_core_box = 6,
lsize_kcoremax = 6, lsize_legend= 7,lsize_kcorel = 6,
lsize_zig = 5, kcore_species_name_display = c(2,3),
kcore_species_name_break = c(3), print_to_file = TRUE)

1.25,
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La funcion devuelve su propio entorno llamado zgg donde se almacenan los pa-
rametros de configuracion y los resultados. Usandolo puede consultarse:

= zgg$plot: el diagrama zigurat.
» zgg$svg: el diagrama como objeto SVG.

®» zgg$Sresults_analysis: resultados de la llamada interna a analyze_network.

Por ultimo, este es el significado de los parametros de entrada:

» datadir: directorio donde esta el fichero de la matriz.
m filename: nombre del fichero de la matriz.

» print_to_file: si se indica FALSE el diagrama se representa en la ventana de la
sesion R.

» plotsdir: directorio de salida.

m flip results: gira el grafico 90 grados.

= aspect_ratio: relaciéon de aspecto.

= alpha_ level: transparencia en el relleno de los zigurats.

= color_guild_a: relleno por defecto de las especies de la clase a.

= color_guild_b: relleno por defecto de las especies de la clase b.

» color_link default: color de los enlaces.

= alpha_link: transparencia de los enlaces.

» size_link: anchura de los enlaces.

= displace_y_b: desplazamiento vertical relativo de los zigurats de la clase b.
= displace_y_a: desplazamiento vertical relativo de los zigurats de la clase a.
» labels_size: tamano de las etiquetas.

» lsize_kcoremax: etiquetas de la kshell maxima.

» lsize zig nodes: etiquetas de los nodos de los zigurats.

= lsize_kcorel: etiquetas de los nodos de kshell 1.

» lsize_ legend: etiquetas de la leyenda de clases.

= lsize_kcorebox: etiquetas de las cajas que rodean las kshells.

= labels_color: color de las etiquetas.

» height_box_y_expand: multiplicar la altura de los rectangulos de zigurat por este
factor.

m kcore2tail_vertical_separation: modifica la distancia vertical de los nodos de
kshell 1 conectados a kshell 2.
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kcoreltail disttocore: modifica la distancia vertical de los nodos de kshell 1
conectados a las kshell max (guild_a, guild,b).

innertail_vertical_separation: modifica la distancia vertical de los nodos de
kshell 1 conectados a 2 < kshell < kshellmax.

horiz_kcoremax_tails_expand: modifica la distancia horizontal de las weird tails
conectadas a kshell max.

factor_hop_x expand inner: modifica la separacion horizontal de los zigurats.
displace_legend modify: modifica la posicién de la leyenda de clases.
fattailjumphoriz: desplaza las fat tails horizontalmente.

fattailjumpvert: desplaza las fat tails verticalmente.

coremax_triangle_width_factor: expande la anchura de los rectangulos de la
kshell max.

coremax_triangle_height_factor: expande la altura de los rectangulos de la ks-
hell max.

paint_outsiders: muestra los outsiders.

displace_outside_component: desplaza los outsiders (horizontal, vertical).
outsiders_separation_expand: multiplica la separacion de los outsiders.
outsiders_legend_expand: desplaza la leyenda de outsiders.

weirdskcore2_horizontal_dist_rootleaf_expand: expande la distancia horizon-
tal del nodo raiz de una weird tail conectada a kshell 2.

weirdskcore2_vertical_dist_rootleaf_expand: expande la distancia vertical del
nodo raiz de una weird tail conectada a kshell 2.

weirds_boxes_separation_count: numero de cajas de separacion de las especies
de las weird tails.

root_weird_expand: multiplica la distancia del nodo raiz de una weird tail conec-
tada a kshell 1= 2.

hide_plot_border: oculta el borde del grafico.
rescale_plot_area: cambiar el tamano del area de dibujo (horizontal, vertical).

kcorelweirds_leafs_vertical_ separation: mutiplica la separacion vertical de
las weird tails conectadas a kshell 1.

corebox_border_size: anchura de la linea de las cajas que rodean las kshells.

kcore_species_name_display: muestra los nombres de las especies de las kshells
incluidas en este vector.

kcore_species_name_break: permite saltos de linea en los nombres de las especies
de las kshells incluidas en este vector.

shorten_species_names: numero de caracteres de los nombres de especies que se
muestran.
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= label_strguilda: etiquetas de la clase a.

= label_strguildb: etiquetas de la clase b.

= landscape_plot: configuracion del papel en modo horizontal.

®m backg_color: relleno de fondo.

» show_title: mostrar el titulo del grafico.

= use_spline: usar splines para dibujar los enlaces.

» spline_points: numero de puntos de los splines.

= file_name_append: etiqueta que el usuario puede anadir al fichero de salida.
» svg_scale_factor: solo para aplicaciones interactivas, no modificar.

= progress: solo para aplicaciones interactivas, no modificar.



C | Acerca de este documento

Esta memoria se ha escrito en LaTeX utilizando como base el fichero de clase desarro-
llado por Steve Gunn y Sunil Patel.

Puede descargarse desde http://www.latextemplates.com/.

Todo el historial de edicion se ha registrado con git. Los ficheros fuente pueden
descargarse libremente desde github usando el comando:

git clone https://github.com/ghostdatalearner/texto_tutto.git
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