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Resumen

Las interacciones planta-polinizador cumplen un rol importante en la mantencion de la
biodiversidad de los ecosistemas. Estudios de fenologia de las comunidades, los cuales
apuntan a entender como los eventos periddicos en los ciclos de vida de las especies son
influenciados por el ambiente, han revelado que las especies pertenecientes a estas
comunidades han presentado cambios en las fechas en que suceden eventos de sus ciclos
de vida (fenofases), atribuibles al cambio climaitico. Esto conileva el riesgo de
debilitamiento o desaparicién de interacciones mutualistas, producto de desacoples
temporales en la ocurrencia de individuos activos de las especies participantes. En este
estudio se realizaron simulaciones dinamicas, siguiendo un modelo de ecuaciones
diferenciales, sobre redes empiricas y tedricas, a fin de estudiar los efectos colectivos
producidos por distintos modos de cambio fenoldgico y revelar el rol de la topologia de
las redes en la tolerancia a estas perturbaciones. Observamos que las comunidades
planta-polinizador, presentan distinto grado de disminucién en la persistencia de
especies frente a distintos escenarios de cambio fenoldgico, siendo mayores los efectos
cuando hay una tendencia comunitaria al adelanto fenologico de la floracién con poca
variabilidad. Estas extinciones pueden deberse tanto a desacoples totales como parciales
entre las fenofases de las especies interactuantes. La topologia de las redes determina la
respuesta comunitaria frente a estos eventos, siendo el factor mas importante la
conectancia de las redes, la cual aumenta la robustez de las comunidades sometidas a
alteraciones fenoldgicas. No se encontrd un efecto importante por parte de la riqueza de
especies. Otros indices topoldgicos estudiados, anidamiento y modularidad, presentaron
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efectos positivo y negativo, respectivamente, sobre la robustez de las comunidades, pero
de menor magnitud que el efecto de la conectancia. Nuestros resultados de este trabajo
permitirian identificar el ro! de la topologia de las redes mutualistas en sus respuestas al
cambio climético. Por otro lado, nuestros andlisis sugieren que el modelamiento
dindmico permite obtener proyecciones comunitarias mas conservadoras y por tanto con
menos riesge de subestimar los efectos adversos de las perturbaciones sobre

comunidades complejas.
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Abstract

Plant-pollinator interactions play an important role in the maintenance of the ecosystems
biodiversity. Studies about phenology of communities (how periodic events in life cycles
of species are influenced by ambient) show that species belonging to this communities
has presented changes on the dates of particular events occur their life cycles
{phenophases), attributable to the climate change. This yield risk of weakness or
disappearance of this interactions, product of phenological decoupling in the appearance
of interacting individuals of participant species, In this work, we done dinamical
simulations, using a dfferential equations model, on empirical and theoretical networks,
to study community effects due by different events of phenological change and the role
of network topology on tolerance front this events. We observed that plant-pollinator
communities present different decreases on persistence in face to different situations of
phenological change, being higher when exist a community tendence to phenological
advance of flowering with low variability. This extinctions can be attributed to total or
partial decoupling between pehnophases of interacting species. Network topology
influence on the community response front this events, being the most important factor
the connectance of networks, which increases robustness of communities front this
events. We didn't found an important effect due by species richness. Other topological
index studied, nestedness and modularity, showed possitive and negative effects,
respectively, on the community robustness, but this effects are lower than effect of
connectance. This results can will to identify the role of mutualistic network topology

under more realistic assumptions,




1. Introduccion

La productividad y biodiversidad terrestre descansa en gran medida en la realizacién
exitosa de las interacciones entre plantas y sus polinizadores. L.a mayoria de las plantas
angiospermas terrestres (87.5%) dependen de la polinizacion por animales para su
reproduccién (Ollerton er al. 2011), mientras que una cantidad importante de especies
animales obtienen su alimentacion a partir de los recursos ofrecidos por las flores
(Kearns ef al. 1998). Ademas, la polinizacién cumple un rol importante en la produccion
agricola humana (Klein et al. 2007). El estudio de este tipo de redes multiespecificas de
interaccidn ecologica es relativamente reciente y ha revelado un niimero importante de
propiedades estructurales y dindmicas generales en estos sistemas (Bascompte &
Jordano 2014). La estructura de una red de interacciones ecol6gicas se puede describir
por una serie de indicadores o atributos topoldgicos, tales como riqueza de especies,
conectancia, anidamiento y modularidad (Pascual & Dunne 2006; Tylianakis er al.
2010). La importancia de estos atributos topoldgicos es que pueden servir como
indicadores de la robustez y resiliencia de una red frente a perturbaciones que afecten a
la comunidad (Pascual & Dunne 2006; Thébault & Fontaine 2010). Los estudios hechos
sobre redes ecoldgicas empiricas han mostrado que éstas no suelen tener estructuras
aleatorias (Yodzis 1981; Bascompte & Jordano 2007). En el caso de las redes
mutualistas, €stas presentan varias caracteristicas propias en algunos indices topologicos,
tales como disiribucion de grado, anidamiento y modularidad, lo cual confiere

heterogeneidad estructural a la red (Bascompte & Jordano 2007; Bascompte & Jordano




2014). En particular, se encuentra que las redes mutualistas presentan mayor
anidamiento y menor modularidad que las redes troficas, lo cual aumenta su persistencia

y resiliencia frente a perturbaciones (Thébault & Fontaine 2010).

El estudio tedrico actual de redes ecoldgicas suele incorporar dindmica en las especies
constituyentes y/o en la topologia de la red misma. La incorporacion de dinimica
poblacional permite pronosticar cuantitativamente las eventuales respuestas colectivas
de los sistemas ecologicos a impactos actuales o potenciales generados por
perturbaciones ambientales. Sin embargo, un supuesto que estd presente en la mayoria
de los modelos ecoldgicos dindmicos es considerar que las interacciones entre las
especies ocurren permanente y continuamente a lo largo del tiempo Este supuesto es
poco realista, ya que no siempre los interactuantes estan presentes en su forma activa en
el ambiente. En el caso particular de la polinizacién, ésta ocurre sélo cuando ocurre
coincidencia espacial y temporal entre flores y polinizadores activos y no ocuire, en
cambio, cuando uno de los mutualistas estd presente en un estado latente como semilla o
larva. Entonces, la adecuada sincronizacion de los ciclos de vida entre plantas y

polinizadores es vital para asegurar la realizacion de las interacciones mutualistas.

Los distintos eventos fenologicos que presentan los organismos son dirigidos por las
condiciones ambientales, principalmente climaticas, de los sitios donde habitan
(Ovaskainen et al. 2013). Pese a la correlacion existente entre eventos fenoldgicos de
diferentes especies coexistentes, por lo general son distintos factores los que regulan

tanto la duracién como el inicio de las distintas fenofases de cada especie (Olivares &




Squeo 1999; Ovaskainen et al. 2013). Mediciones hechas a largo plazo en distintos
ambientes han mostrado cambios temporales recientes en la fenclogta de varias especies
(Menzel er al. 2001; Parmesan & Yohe 2003; Root et al. 2003), los cuales han sido
tendientes tanto al adelantamiento como al retraso de transiciones de estado, siendo uno
de los fendmenos mas frecuentes el adelanto en la floracion de plantas (Hegland et al.
2009), al parecer determinado principalmente por la temperatura (Hegland et al. 2009;
Diez et al. 2012). El reclutamiento de insectos polinizadores también ha mostrado
adelantos temporales (Hegland et al. 2009) aunque, a diferencia de los eventos de
floracion, se ve gatillado por umbrales mayores de temperatura (Forrest & James 2011)
o por variables climaticas diferentes (Ovaskainen ef al. 2013). Esto ha traido como
consecuencia que los adelantos temporales de reclutamiento de insectos adultos tengan
una magnitud distinta a los de floracién (Hegland er ¢l. 2009; Bartomeus et al. 2011).
Como consecuencia directa, existe el riesgo de que la floracion y el reclutamiento
tiendan a desacoplarse temporalmente (Donnelly et al. 2011; Burkle et al. 2013). Este
desacople fenologico debido al adelantamiento relativo de la floracion puede traer
consecuencias adversas al mantenimiento de la biodiversidad (Kudo et al. 2004; Burkle
et al. 2013). Hasta hoy, se desconoce la forma en que las comunidades responden al
desacoplamiento fenolégico de plantas y polinizadores, asi como las caracteristicas
globales (de las redes) y locales (de las especies) que determinan la robustez o fragilidad

de los ecosistemas a esta perturbacion.




Para abordar esta problematica desde la perspectiva de la ecologia tedrica y
considerando las redes completas de interaceion, es necesario contar con modelos
apropiados que incluyan dinamica fenoldgica de las especies en interaccién (Nakazawa
& Dot 2012; Rafferty et al. 2013), la cual est4 estrechamente asociada a la dinamica de
estados que componen el ciclo de vida de los organismos. Si bien existen modelos
tedricos previos que incluyen estados activos e inactivos, algunos de ellos no los
consideran de manera explicita (Dupuis & Hann 2009) y suelen involucrar interacciones
entre pocas especies y no de una red completa (Gurtin & MacCamy 1974; Chan & Gao
1990). Por otro lado, los estudios sobre el efecto del desacople temporal en sistemas de
planta-polinizador han sido escasos, y se limitan a una aproximacién estatica de las
comunidades (Memmott ez al. 2007) o una aproximacién dindmica, pero con un Unico
par planta-polinizador (Fabina er al. 2009; Fagan er al. 2014). En este trabajo,
construimos un modelo dindmico para redes planta-polinizador que incorpora mtiltiples
estados (activos y latentes) por especie y una dindmica fenologica que regula las
transiciones entre dichos estados de los ciclo de vida. Este modelo es utilizado para
analizar a) los efectos del desacople fenolégico entre plantas y sus polinizadores sobre la
dindmica de redes complejas mutualistas, y b) el rol que ejercen las propiedades
topolégicas de la red como moduladores de la robustez de ésta a los desacoples

fenologicos.




2. Métodos

2.1 Sistema de estudio

El sistema (modelo) utilizado presenta tres componentes basicos: a) la topologia de la
red mutualista, b) fa dinamica poblacional de las especies y c) las fenofases de las
especies. La topologia es la estructura de interacciones que presentan las comunidades.
Indica como interactiian las especies unas con otras, y su arquitectura conlleva una serie
de implicancias ecologicas. Acé se trabajo con dos tipos de redes: redes tedricas y redes
empiricas. La dinamica del sistema estd modelada por un sistema de ecuaciones integro-
diferenciales, el cual incluye derivadas parciales, con el cual se describen los distintos
estados interactuantes de cada especie. Las fenofases marcan el periodo de actividad de
los estados activos de las especies. En redes empiricas, se usaron las fenofases
registradas u obtenidas a partir de datos empiricos; mientras que para las redes tedricas,
se desarrollé un nuevo algoritmo basado en la topologia de interacciones de la red

mutualista.

2.1.1 Topologia

Redes Empiricas

Las redes empiricas fueron obtenidas directamente o reconstruidas a partir de datos

recogidos en terreno y compartido por sus autores. Estos datos corresponden a tres




registros: Los dos primeros fueron observados por Olesen y colaboradores en
Zackenberg, Groenlandia, durante la primavera de los aftos 1996 y 1997 (Olesen et al.
2008). La estructura de las redes fueron obtenidas directamente de estos registros y son
mencionadas en este trabajo como “Olesen-96" y “Olesen-97". El tercer registro
corresponde a las fenofases observadas por Vazquez y colaboradores en ocho sitios del
Parque Nacional Nahuel Huapi y alrededores, Argentina, durante el verano 1999-2000
(Vazquez & Simberloff 2002; Vazquez & Simberloff 2003). La red reconstruida a partir

de esta informacion es mencionada en este trabajo como “Vazguez”.

Redes teoricas

Las redes teéricas se generaron a partir de un algoritmo estocastico desarrollado para el
disefio de redes mutualistas similares a las redes reales (Thébault & Fontaine 2010), el
cual permite disefiar redes con valores controlados de riqueza de especies, conectancia,

modularidad y anidamiento.

Atributos topologicos de las redes:

Los indices topologicos utilizados, su descripcion y métrica son descritas a

continuacion;




Riqueza de especies: Es la cantidad total de especies que constituyen una
comunidad, las cuales son descritas por los nodos de la red de interacciones
(Bascompte & Jordano 2014). Es una medida del tamafio de la red. Se calculd
como la suma entre la cantidad de especies de animales 4 y la cantidad de

especies de plantas P.

Conectancia: Es la fraccion de enlaces presentes en la red del total de enlaces
potenciales. En términos ecoldgicos, es una medida de la riqueza de
interacciones de la comunidad (Tylianakis et al. 2010), mientras que en términos
topoldgicos, indica el grado de conectividad de la red. Se calculé como la
cantidad de interacciones L dividido por el producto entre la cantidad de especies

de animales 4 y la cantidad de especies de plantas P.

L (1)
O'"A-P

Anidamiento: Las interacciones dentro de una red se dicen que estin anidadas
cuando las especies con las que interactiian las especialistas son un subconjunto
de las especies con las que interactiian las generalistas (Tylianakis et al. 2010).
Es una forma de describir como se distribuyen las interacciones dentro de la
comunidad. El anidamiento de las redes fue medido mediante la métrica

Nestedness Temperature Calculator NTC (Atmar & Patterson 1993).

Modularidad: Los modulos son subjconjuntos de una red de interaccion en la

cual las especies interactiian frecuentemente entre si, pero poco con otras




especies fuera del compartimento (Tylianakis er al. 2010). Al ignal que el
anidamiento, es otra forma de describir como se distribuyen las interacciones
dentro de la comunidad. La modularidad de las redes fue medida mediante la
optimizacién de la ecuacién de modularidad para redes bipartitas propuesta por

Barber (2007), usando el algoritmo Leading Eigenvector (Newman 2006).

Todos las medidas de los indices topolégicos fueron calculadas usando la libreria BiMat

(Flores et al. 2015) ejecutada mediante el programa Matlab 7.12.0.635.

2.1.2 Dinamica poblacional

El modelo dinamico utilizado divide las especies de plantas y polinizadores en varios
estados funcionales, y considera como magnitud de medida la densidad de biomasa. En

el caso de las plantas, estas son descritas mediante cuatro variabies de estado:

1. Plantas adultas: Corresponde a la densidad de biomasa de las plantas

propiamente tal.

2. Flores: Son las flores activas, que pueden ser visitadas por los polinizadores y

estan aptas para ser fecundadas.

3. Recursos florales: Corresponden a los recursos que utilizan las plantas para atraer

polinizadores y que sirven a estos tiltimos como alimento, i.e. néctar y polen.




4. Semillas: Son las semillas producidas por las plantas. Corresponden al estado

dormante de estas tltimas.

Los polinizadores (s6lo se contemplaron insectos, por simplicidad) son divididos en dos

estados;

1. Insectos adultos: Son los insectos que han completado su desarrollo, pudiendo

visitar flores y consumir recursos florales.

2. Larvas: Se incluyen bajo este concepto todos los demds estadios de desarrollo de
los insectos (huevos, larvas, etc.). Corresponden al estado dormante de los

polinizadores.

Figura 1: Grafo explicativo del modelo de interaccion. Lineas con flechas (circulos) indican efecto
positivo (negativo) sobre la biomasa de cada estado. Lineas negras indican produccién de biomasa
de estados activos. Lineas verdes representan las inferacciones mutualistas, las cuales ocurren sélo
en ciertos momentos del afto. Lineas rojas continuas (discontinuas) indican efecto sobre dormantes
de la misma (otra) especie interactuante, producto de las interacciones mutualistas.
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Todos los estados tienen dimension densidad de biomasa y son variables en funcién del
tiempo cronoldgico, excepto los dormantes, los cuales ademas estan descritos en funcién
de su edad. Cuando los dormantes tienen la edad suficiente y las condiciones
ambientales son favorables, pasan a los estados adultos. Las plantas adultas producen en
ciertas épocas del afio flores, las cuales a su vez producen recursos florales. Los insectos
adultos visitan las flores e interactilan con los recursos florales bajo una relacién presa-
depredador. Consecuencia de estas visitas, se cierran las flores fecundadas y se producen
dormantes de ambas especies. El modelo matematico propuesto es un sistema de

ecuaciones integro-diferenciales en derivadas parciales.

Las fenofases de germinacion, floracion y reclutamiento de adultos estdn descritas por
funciones especiales, llamadas acd como “funciones de fenologia” (f{¢)), v describen el
momento y la intensidad con que ocutren dichos eventos. Todas las variables de estado
estan descritas mediante el tiempo cronolégico (f). Los dormantes, ademas, estin
descritos por su edad o tiempo bioldgico (u), y su maduracion esta representado por la

funcién de reloj biologico (g(u)) (Detalles en el Apéndice S1).

La variacion de densidad de biomasa de semillas esta dada por la ecuacion:

BSz ] 6_.__._....81' !
% - igfi ") _ 1 S; — a:S: £ (8) g7 () @

donde el primer término del lado derecho es un término de adveccién, relacionado con

maduracion y envejecimiento, el segundo término es la mortalidad de semillas y el
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término restante representa la pérdida de biomasa debido a la transicion de dormantes a

adultos (reclutamiento). La producciéon de semillas esta dada por la ecuacién:

Si(t,0) = > _wis0(A;, Fy) (3)
k]
y es proporcional a las tasas de visitas (@) a flores (F;) por parte de los polinizadores (4)).

La tasa de crecimiento de densidad de biomasa de plantas adultas estd dada por la

ecuacion;

dP;(t) 4)

dt

= |1-aPi— ) Py 'Uif oiff (8)g7 (u)Sidu — pf P;
ki Y

donde la produccion de biomasa debido a la germinacion de semillas estd limitada por

competencia intra- e inter-especifica y disminuye por mortalidad.

La densidad de biomasa de flores esta descrita mediante la ecuacion dinamica:

dFy(t)

pn rf (5P — F) fE (1) - (#f +po; (1- fiF(t))2) F;

= Z:’Yij‘P(Aj:Fi) (5)

i

donde el primer término representa un crecimiento logistico limitado a la cantidad de
biomasa de flores que pueden sustentar las plantas, el segundo término representa la
mortalidad, la cual estd compuesta por mortalidad basal y mortalidad estacional
agregada (dependiente de f{#)). El tercer término es remocién de biomasa de flores

fértiles por fecundacion (cierre de flores).
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La ecuacion dinamica que dirige la densidad de biomasa de recursos florales es:

dNi(t) 7 )
N N — oA By | —B
i i’ (g Fy — Ng) Ej :623‘:0( 41 F3) (Eij + %'

y posee un término de crecimiento logistico limitado a la cantidad de recursos florales
que pueden sustentar las flores, y un término de remocién de biomasa debido al

consumo por parte de los polinizadores.

La tasa de crecimiento de biomasa de dormantes de insectos esta dada por:

OL;(t,u) _ OL; I

at  ou

y posee la misma estructura que la ecuacion de dormantes de plantas, mientras que la

Lj — x3L3 £} (1)af () @

tasa de produccion de larvas se describe por la ecuacion:

N 8)
Li(t,0) = | 1~ w;il; = Y weli | > miibijeo(4;, Fy) (%)

ki i

la cual depende de las tasas de visitacion y de consumo de recursos florales por parte de

los insectos adultos, y esta limitada por competencia intra- e inter-especifica.

La tasa de cambio de densidad de biomasa de insectos adultos es:

dA; o0

y es similar a la ecuacion dindmica de densidad de biomasa de plantas (4), excepto que

no existe competencia intra- e inter-especifica y también presenta mortalidad basal y
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estacional. Finalmente, la tasa de visitas de los polinizadores fue modelada como una

respuesta funcional del tipo Beddington-DeAngelis:

SORPS — —

Bij + i3 2oxergy Fr + i Diecn A

donde R(j) son las especies de plantas visitadas por el polinizador j y C(i) son las
especies de polinizadores que visitan la planta i, El uso de esta respuesta funcional
permite que el modelo utilizado cumpla con los criterios de consistencia légica exigidos
a las ecuaciones insertas en una teoria sobre interacciones troficas (Arditi & Michalski
1996). Los parametros utilizados fueron aleatorios, obtenidos a partir de distribuciones
de probabilidad uniformes, centradas en valores tomados de o basados en mediciones

empiricas descritas en la literatura, dependiendo de su disponibilidad.
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2.1.3 Fenofases

Fenofases Empiricas:

Las fenofases empiricas fueron obtenidas directamente de los registros mencionados

anteriormente, de los cuales se obtuvieron las redes empiricas.

Fenofases teoricas

Las fenofases teoricas se obtuvieron a partir de un algoritmo estocastico propio, el cual
consta de dos partes: la primera asigna la duracion de las fenofases en funcién del grado
de conectividad de cada especie y la duracién del periodo total de actividad de la
comunidad. La segunda parte asigna la ubicacion temporal de las fenofases con un
algoritmo estocastico basado en la técnica de simulated annealing (Kirkpatrick et al.
1983). Los detalles se encuentran en el Apéndice S2. Las fenofases tedricas fueron

creadas utilizando el programa Matlab 7.12.0.635.

Fenofases de germinacion:

Las fenofases de germinacion de todas las especies fue fijada en la misma ubicacién
temporal. Se f1j0 su centro temporal en la ubicacion del centro temporal de la dltima

fenofase de floracion y su largo temporal en 8 semanas.
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2.2 Caracteristicas generales de las simulaciones dingmicas:

Cada simulacién dinamica consistid en la integracion del sistema de ecuaciones
diferenciales antes mencionado usando un algoritmo basado en el método de Runge-
Kutta de segundo orden. La dinamica fue corrida 5000 pasos de tiempo, donde cada
paso de tiempo corresponde a una semana. Las densidades de biomasa iniciales o se
obtenian de una simulacién previa, o fueron obtenidas aleatoriamente de distribuciones
de probabilidad uniformes, centradas en valores especificos para cada estado (Ver tabla
S3A). Se considerd cada estado con valor cero si su densidad de biomasa era menor a
cierto umbral, especifico para cada estado (Ver tabla S3A). A su vez, una especie se
considero extinta si no se encontraba con biomasa positiva en ningin estado. Para cada
réplica, los parametros fueron obtenidos aleatoriamente a partir de distribuciones de
probabilidad uniformes, centradas en valores tomados de o basados en mediciones
empiricas descritas en la literatura, en donde sea posible. Dichos valores se encuentran
en la tabla S3B. Todas las simulaciones dindmicas fueron hechas utilizando el programa

Matlab 7.12.0.635.

2.3 Caracteristicas generales de las simulaciones estdticas:

El modelo estitico considera tnicamente la estructura de la red, y las fenofases de
floracién y reclutamiento de insectos adultos. En cada simulacién estatica, se fija un

umbrzal de tiempo minimo de acople fenoldgico. Para cada interaccion de la red, se
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calcula el tiempo total que se encuentran acopladas las fenofases de las especies
interactuantes. Si dicho tiempo de acople es menor o igual al umbral, se remueve la
interaccion. Se considera una especie como extinta si todas sus interacciones mutualistas
son removidas. Todas las simulaciones dindmicas fueron hechas utilizando el programa

Matlab 7.12.0.635.

2.4 Experimentos principales

2.4.1.1 Efecto de diferentes escenarios de desacople fenoldgico

Para el estudio de los efectos de distintos escenarios de adelanto fenoldgico sobre la
robustez de comunidades plantas-polinizadores, se¢ usaron como caso de estudio las
redes empiricas mencionadas anteriormente, con sus fenofases empiricas respectivas,
Para cada réplica, se corrid una simulacion dindmica con el fin de que el sistema alcance
un comportamiento oscilatorio asintdtico (estado post-transiente), el cual se puede
considerar andlogo al comportamiento estacionario en modelos dindmicos clasicos sin
periodicidad. Se considero la cantidad de especies persistentes al final de esta simulacion
como e] total de especies de la comunidad. Luego, se realizaron simulaciones dinamicas
adelantando las fenofases de floracion originales cierta cantidad de semanas, obtenidas
aleatoriamente para cada especie a partir de distribuciones normales con las siguientes

caracteristicas:
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l.

3.

Media aumentando en un gradiente entre 0 y 12 semanas a intervalos de 1
semana. La desviacion estandar se asigné con valor igual a la media. Este es el
enfoque utilizado en estudios anteriores (Memmott et al. 2007, Revilla et al.

2015).

Media aumentando en un gradiente entre 0 y 12 semanas a intervalos de 1
semana. El valor de desviacién estandar se fijo en 1. Esto permite observar el
efecto potencial producido tnicamente por los aumentos en los adelantos
fenoldgicos de la comunidad en su conjunto, sin considerar cambios en la

variabilidad que se pueda presentar dentro de ella.

Media igual a 0 y desviacion estandar aumentando en un gradiente entre 0y 12 a
intervalos de 1. Esto permite ver el efecto atribuible a cambios en la variabilidad
de los adelantos fenoldgicos, aun si la comunidad en su conjunto no muestra

cambios en la tendencia central de cambio fenoldgico.

Al final de cada simulacién se registré la persistencia de especies en la comunidad,
medida como la fraccion de especies persistentes del total de especies iniciales de la
comunidad definido arriba, y la persistencia dentro de cada gremio, medida como la
fraccion de especies persistentes del total de especies iniciales de cada gremio. Cada
combinacién entre redes empiricas y tipo de distribucion de adelantos fenologicos se
consideré un tratamiento (9 tratamientos en total). Se corrieron 50 réplicas en cada

tratamiento.
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2.4.1.2 Comparacion de simulaciones estdticas y dinamicas

Se realizaron simulaciones utilizando un modelo estdtico, para evaluar diferencias entre
el uso de dicho modelo y el modelo dinamico. Usando las redes y fenofases empiricas,
se simularon adelantos en la floracién a partir de alguna de las distribuciones
mencionadas anteriormente. Se consideraron cuatro umbrales de tiempo minimo de
acople fenolégico: 0, 1, 2 v 3 semanas. Cada combinacion entre redes empiricas, tipo de
distribucion de adelantos fenologicos y umbral se considerd un tratamiento (36

tratamientos). Se corrieron 50 réplicas en cada tratarniento.

2.4.1.3 Comparacion de topologias tedricas y empiricas

Se realizaron simulaciones dinamicas idénticas a las anteriores, usando redes tedricas
con caracteristicas similares a las de las redes empiricas; en particular, cantidad de
especies de cada gremio y conectancia. Los valores de estas propiedades se fijaron de
forma que la diferencia con los valores empiricos fuese igual o menor al 10%. Las
fenofases se crearon usando el algoritmo generador de fenofases, asignandose una
duracion del periodo de actividad de la comunidad idéntico al valor empirico. Se cred
una red con su respectivo conjunto de fenofases por cada réplica. Cada combinacién
entre red empirica emulada y tipo de distribucién de adelantos fenologicos se considerd

un tratamiento (9 tratamientos en total). Se corrieron 50 réplicas de cada tratamiento.
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2.4.2 Efecto de la topologia sobre la robustez de las redes:

Se estudio el efecto de cuatro propiedades topologicas de las redes: riqueza de especies,
conectancia, modularidad y anidamiento, sobre la robustez a adelantos temporales de las
fenofases de floracion. Con este fin, se generaron 1000 redes tedricas usando el
algoritmo generador de redes. Para cada red, se cred un conjunto de fenofases usando el
algoritmo generador de fenofases, fijandose el valor de la duracién del periodo de
actividad de la comunidad en 12 semanas. Las duraciones de los periodos de actividad
de la comunidad para el conjunto de fenofases generados de esta forma se distribuyeron
de forma exponencial (ajustada), con un promedio de 13.2 semanas. Sobre cada una de
estas redes se corrid6 una simulacién dindmica hasta alcanzar un comportamiento
asintotico oscilatorio (estado post-transiente). Debido a la posibilidad de extinciones
durante estas simulaciones previas, se registraron los valores de los atributos topoldgicos
de las redes al final de dicha simulacion (Ver apéndice S4 para un resumen de dichos
atributos). A partir de estos valores se midio la persistencia y se realizaron los analisis
posteriores. Una vez realizada esta simulacién previa, se corrieron simulaciones
dindmicas adelantando las fenofases de floracién originales cierta cantidad de semanas
obtenidas aleatoriamente para cada especie a partir de una distribucién normal, cuya
media fue tomado de un gradiente de entre 1 y 12 semanas a intervalos de 1 semana. La
desviacion estandar de dicha distribucion se fijo en 1. Al final de cada simulacion se
registrd la persistencia de la comunidad, medida como la fracciéon de especies

persistentes del total de especies de la comunidad al final de la simulaci6n previa. La
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robustez a los desacoples fenologicos de cada comunidad fue medida a través de un
indice que denominados PMRs, (por las siglas de Phenological Mismatch Robustness),
definido como el valor critico de adelanto temporal (en semanas) sobre el cual se
extingue al menos el 50% |de las especies de la comunidad. Dicho umbral de
persistencia se ha usado en estudios anteriores de perturbaciones de redes ecoldgicas
(Dunne et al. 2002, Dunne et al. 2004; Dunne et al. 2009). Finalmente, se realizé un
analisis de vias (Path Analysis) sobre las distintas variables siguiendo variantes del
modelo estructural de relaciones causales propuesto por Thébaunit & Fontaine (2010).
Este andlisis estadistico se realiz6 con la libreria lavaan 0.5-17 (Rosseel 2012) ejecutado

por el programa R 3.0.2 (R Core Team 2013),
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3. Resultados

Efectos de diferentes escenarios de desacople fenolégico

Las simulaciones sobre redes empiricas muestran que distintos escenarios de cambio
fenolégico conllevan distintos grados en Ia disminuciéon de las persistencias
comunitarias. Los patrones resultantes fueron similares entre comunidades (Figura 2).
Las mayores disminuciones de la persistencia de especies se dieron al adelantar el
tiempo medio de floracién manteniendo fija la varianza de dicho adelanto (p = [0, 12],
=1, en adelante: “media aumentada™), llegando al colapso total de las redes Olesen-96
y Olesen-97 para adelantos suficientemente grandes (8 y 11 semanas, respectivamente).
Al aumentar solo la varianza de los tiempos de adelanto (. = 0, 6=[0, 12], en adelante:
“varianza aumentada™) el efecto negativo sobre la persistencia fue el mdas débil
observado. Finalmente, un efecto de magnitud intermedia fue observado cuando la
media y la varianza de los tiempos de adelanto fueron aumentados de manera simultanea
(n = [0, 12], o=p, en adelante: “media y varianza aumentadas™) (Figura 2). Las
diferencias entre los tres tratamientos de desacople fenoldgicos aumentaron a medida

que aumentaba el grado de desajuste.

Al separar las persistencias por gremio, se observaron diferencias de comportamiento
entre comunidades (Figura 3). Para la red Olesen-96, las plantas presentaron mayor
persistencia que los polinizadores a bajos grados de adelanto fenoldgico, sitnacion que

se revierte a partir de cierto umbral dependiendo del escenario de adelantos. La mayor
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diferencia entre las persistencias de plantas e insectos sucede en el escenario con media
aumentada a bajo grado de adelanto, ocurriendo lo contrario en los otros dos escenarios.
La red Olesen-97 mostré un comportamiento similar a Olesen-96, con el cambio en el

gremio de mayor persistencia ocurriendo a mayor grado de adelanto que en Olesen-96.

En el caso de la red Véazquez, los polinizadores mostraron mayor disminucidén de su

persistencia comparados con las plantas, para los tres escenarios de adelantos.
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Figura 2: Persistencias de las redes en funcion del grado de adelanto fenoldgico. Cada curva
representa una distribucion de adelantos fenologicos: Media y varianza aumentadas (u = [0, 12],
o=u, azul), Media aumentada (i = [0, 12], o=1, verde) y Varianza aumentada (=0, o = [0, 12],
rojo). .
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Comparacion de simulaciones estaticas y dinamicas

La comparacion de las persistencias de especies para las distintas redes, sometidas a las
simulaciones con los modelos dindmico y estdtico se muestran en la Figura 4. Para todas
las comunidades, bajo todos los escenarios, el modelo dindmico proyecta una
persistencia de especies menor o igual que el modelo estatico al asumir --para el modelo
estatico-- un umbral de tiempo minimo de acople fenologico (1 semana) bajo la cual la
interaccion se suprime. En particular, bajo el escenario de media y varianza aumentadas,
las simulaciones dinamicas arrojan resultados similares a las simulaciones estdticas con
umbral de | semana, disminuyendo la persistencia bajo grados mayores de adelanto
hasta alcanzar niveles comparables a las simulaciones estaticas con umbrales entre 2 y 4
semanas, dependiendo de la comunidad. Bajo el escenario de media aumentada, todas
las redes mostraron persistencias similares bajo simulaciones dinamicas o simulaciones
estaticas con umbral de 1 semana. Para el escenario con varianza aumentada, las
persistencias obtenidas por simulaciones dinamica son similares a las simulaciones
estaticas de las redes con umbral de 2 semanas (Olesen-96 y Olesen-97), v 3 semanas

(Vazquez), bajo grados altos de adelanto.
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Comparacion con redes tedricas

Las simulaciones con redes y fenofases tedricas fueron similares a las simulaciones

empiricas en el caso de las redes Olesen-96 y Olesen-97. Por el contrario, la red

Viazquez mostrd persistencias mayores, siendo en promedio un 50.93%, 102.37% y

41.11% mayores para los escenarios con media y varianza aumentada, media aumentada

y varianza aumentada, respectivamente (Figura 5).

Red Olesen-96 Red Qlesen-97 Red Vazquez

Persistencias

120 2

Nivel de. aumento
Figura 5: Persistencias de las redes en funcién del grado de adelamto fenologico, para redes
empiricas (azul) y sus similes tecricos (verde).Cada fila representa una distribucion de adelantos
fenologicos: De arriba a abajo: Media y varianza aumentada (i = [0, 12], o=u), Media aumentada
(u = [0, 12], o=1) y Varianza aumentada ( u=0, o = [0, 12]).
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Efecto de la topologia sobre la robustez a desacoples fenologicos de las redes:

Para el estudio de los efectos de la topologia de la red sobre la robustez a desacoples
fenologicos de las especies se realizaron Analisis de Vias (Path Analysis) sobre modelos
causales basados en el modelo propuesto por Thébault y Fontaine (2010). En dicho
modelo, se establece una relacion causal entre riqueza de especies, conectancia,
anidamiento y modularidad sobre alguna medida de estabilidad de Ia red, el cual
corresponde en este caso a robustez PMRsy La influencia directa entre atributos
topologicos y/o robustez PMRsp se estimo como los respectivos coeficientes de via
estandarizados. Un resumen de los coeficientes obtenidos para ambos modelos se

encuentra en el apéndice S5.

El primer modelo estudiado es una adaptacion directa del modelo original de Thébault y
Fontaine (2010), el cual supone ademas que tanto la riqueza como la conectancia afectan
el anidamiento y la modularidad de la red (Figura 6). El segundo modelo es similar al
anterior, pero considera sdlo relaciones causales directas entre los cuatro atributos
topologicos y la robustez PMR 5. Ademas los atributos topolégicos presentan relaciones
de covarianza entre si (Figura 7). En ambos modelos se descarto la relacion causal entre

riqueza de especies y robustez PMRso, por no ser significativa. Por el mismo motivo, se
descart¢ la covarianza entre anidamiento y modularidad en el segundo modelo, lo cual
ademds evita una sobreparametrizacion. Estas remociones variaron marginalmente los

valores de los demads coeficientes. La principal diferencia entre ambos modelos fue el
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grado de ajuste, es decir, si las diferencias entre las matrices de covarianza de los datos y
la implicita en el modelo son o no son significativas: El primer modelo marca
diferencias significativas (x> =470.372, g.l. = 3, P < 107), lo cual refleja un pobre grado
de ajuste, mientras que el segundo modelo no presenta diferencias significativas (3
=0.552, g.l. = 2, P = 0.759), reflejando un buen grado de ajuste, Sin embargo, ambos
modelos mostraron que la conectancia y el anidamiento tienen un efecto directo positivo
sobre la robustez PMR 59, mientras que la modularidad ejerce un efecto directo negativo.
En el primer modelo, los efectos indirectos tanto de la riqueza y conectancia a través del
anidamiento y la modularidad fueron negativo y positivo. En el segundo modelo, los
efectos indirectos de la conectancia y riqueza mediados por anidamiento y modularidad
fueron del mismo signo que en el primer modelo. Ademas, el efecto indirecto de la
riqueza mediado por la conectancia fue negativo. Los efectos indirectos del anidamiento
y la modularidad mediado por conectancia fueron negativos. Los efectos totales
corresponden a la suma de los efectos directos mas los efectos indirectos (mediados por
variables intermediarias). En el primer modelo, €l efecto total de la riqueza de especies

sobre la robustez PMRs, fue débilmente positivo (0,061, P < 107), mientras que el efecto

total de la conectancia fue fuertemente positivo (0.672, P < 107). En ¢l segundo modelo,

el efecto total de la riqueza de especies, el anidamiento y la modularidad sobre la
robustez PMRs fueron negativos (-0.090, P < 102, -0.176, P < 103, -0.388, P < 103
respectivamente) y los efectos totales de la conectancia fueron fuertemente positivos

(0.659, P < 10'%), La varianza de la robustez explicada por ambos modelos es del 43.7%.
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Figura 6: Diagrama de vias de los efectos de los atributos topoldgicos sobre la robustez al desacople
Jenoldgico de lus redes. Los coeficientes estandarizados se muestran sobre las flechas y estdn
representados por el grosor de éstas. Los efectos positivos (negativos) estdn representados con verde
{rojo). Riqueza (Rqz), Conectancia (Cnc), Anidamiento (Anm), Modularidad (Mdl} y Robustez
(PMRS50). Este modelo fie adaptade directamente de Thebdult & Fontaine (2010). Grado de ajuste:
X’ =470.372, g.l. = 3, P < 107, Varianza de la robustez explicada por el modelo: 43.7%.
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Figura 7: Diagrama de vias de los efectos de los atributos topologicos sobre la robustez al desacople
Jenolégico de las redes. Los coeficientes estandarizados se muestran sobre las flechas y estan
representados por el grosor de éstas. Los efectos positivos (negativos) estdn representados con verde
(rojo). Rigueza (Rqz), Conectancia (Cnc), Anidamiento (Anm), Modularidad (Mdl) 3y Robustez
(PMR50). Grado de ajuste: y° =0.552, g.I. = 2, P = 0.759.Varianza de la robustez explicada por el
modelo: 43.7%.
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4. Discusion

En este trabajo se busco analizar el efecto de los desacoples fenoldgicos producto del
adelanto temporal de la floracidn en comunidades mutualistas y determinar qué
caracteristicas topoldgicas de red permiten una mayor tolerancia frente a estos

fenomenos.

Simulaciones sobre redes empiricas y teéricas, usando modelos dindmicos y estaticos,
muestran que la manera en que se distribuyen los adelantos temporales de la floracion
afectan en distinto grado a las comunidades, ya sea mediante el debilitamiento o la
pérdida de interacciones. La magnitud del efecto depende del tamafio y variabilidad de
los cambios fenologicos dentro de la comunidad. Ademds, nuestros resultados sugieren
que la topologia de las redes influye de manera importante en la magnitud del efecto de

los desacoples fenologicos.

Las simulaciones muestran que la forma en que se distribuyen los adelantos de la
floracion dentro de una comunidad afecta de maneras muy distintas 2 la persistencia de
éstas. Se observa que, aun sin haber una tendencia general al adelanto dentro de una
comunidad, la presencia de variabilidad en la magnitud y direccién de cambios
fenolégicos pueden producir una cantidad importante de extinciones. Por otro lado, Ia
presencia de tendencia al adelanto con poca variabilidad muestra efectos mucho
mayores, pudiendo llegar al colapso de la comunidad. Sin embargo, variabilidad en el
grado de los adelantos fenoldgicos pueden amortiguar el efecto negativo que produciria

un adelanto general dentro de la comunidad. Esto se puede explicar debido a que una
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alta variabilidad de adelantos fenolégicos dentro de una misma comunidad, significa
distintas tasas de respuesta frente a las mismas condiciones ambientales, lo cual implica
que una fraccion importante de especies no adelanta su fenologfa lo suficiente como para
producir desacoples fenologicos. Dado que empiricamente se observa una alta
diversidad de respuestas fenoldgicas dentro de una comunidad, se puede esperar que en
el corto plazo la presencia de desacoples fenoldgicos sea reducida (Forrest & James
2011). A pesar de esto, las diferencias observadas entre los modelos dindmico y estético
indican que muchas interacciones entre especies pueden verse gravemente afectadas aun
si sus fenofases estdn acopladas. Las diferencias obtenidas entre modelos estitico y
dindmico sugieren que analisis previos para redes mutualistas (Memmott ef al. 2007) y
tréficas (Dunne et al. 2002; Dunne et al. 2004; Dunne et al. 2009) pueden subestimar el

fecto de las perturbaciones sobre la estabilidad de las comunidades.

La comparacién de las simulaciones dinamicas entre redes empiricas y teéricas muestran
resultados desiguales entre la red Vazquez y las redes Olesen-96 y Olesen-97. Esto
puede ser debido a que la red de Vazquez es atipica en estructura, con 17 especies de
plantas y 146 especies de insectos polinizadores, lo cual es una razdén entre niimero de
especies de plantas y animales mucho mas baja que cualquier razén encontrada en la
literatura (Saavedra et al. 2008; Kallimanis et al. 2009; Pires et al. 2011; 22 redes en
total), a diferencia de las redes Olesen-96 y Olesen-97. Esto nos permite suponer que
para redes con topologia tipica, los algoritmos de generacién de redes y de generacion de

fenofases utilizados en este trabajo parecen simular el comportamiento esperado para
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redes empiricas. Esto otorga validez a los analisis finales de este estudio, que se discuten

a continuacion.

El estudio del efecto de los atributos topoldgicos sobre la robustez de la red frente a
adelantos fenoldgicos confirma que la topologia de las redes condiciona la respuesta de
éstas a la presencia de cambios fenologicos. Aunque sélo el modelo con covarianzas
tiene un grado de ajuste valido con los datos, ambos revelan efectos directos similares
entre los distintos indices topoldgicos y la robustez al desacople fenoldgico de la red. En
particular, se muestra que la magnitud y signo de cada efecto difiere entre los distintos
indices topolégicos. En orden decreciente, la conectancia y el anidamiento mostraron un
efecto directo positivo, mientras el efecto de la riqueza de especies fue nulo, y negativo
en el caso de la modularidad. Los efectos netos difieren entre ambos modelos. En el
primer modelo, tanto la riqueza como la conectancia y el anidamiento presentan efectos
positivos, lo contrario que la modularidad. Los efectos del anidamiento y la modularidad
son sOlo directos. En el modelo con covarianzas, el efecto neto de la conectancia es
positivo, mientras que los efectos de la riqueza de especies, anidamiento y modularidad
son negativos. El efecto positivo de la conectancia se ejercié en su mayor parte de forma
directa, mientras que en el caso de la riqueza de especies fue a través de la disminucion
de la modularidad por parte de esta. En cambio, gran parte del efecto negativo del
anidamiento y la modularidad mostrado en este modelo es mediado a través de la

conectancia.
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La modularidad y el anidamiento son atributos topoldgicos que tienen relacién con la
forma en que se distribuyen las interacciones en una comunidad. Si bien la correlacion
entre conectancia y estos atributos es similar a la encontrada en literatura (Fortuna et al.
2010), la correlacion obtenida entre riqueza y dichos atributos es la inversa de la
esperada (Olesen et al. 2007). Més aun, los signos de los efectos directos de los atributos
topologicos estudiados sobre la robustez difiere notoriamente con los efectos observados

previamente sobre otras medidas de estabilidad (Thébault & Fontaine 2010).

El fuerte efecto de la conectancia y el bajo efecto de la riqueza de especies sobre la
robustez de la red coincide con lo observado en redes troficas (Dunne er al. 2002;
Dunne ef al. 2004). Lo primero se puede explicar debido a que €l desacople fenolégico
afecta a la comunidad precisamente debilitando o eliminando interacciones, por lo que
una mayor densidad de éstas permite a las especies una mayor probabilidad de conservar
cierta sincronia con sus interactuantes. Lo segundo puede deberse a que por la forma en
que se distribuyen la conectividad dentro de una red, la mayor parte de las especies que
la componen presentan pocas interacciones (Bascompte & Jordano 2007), lo cual
aumenta la probabilidad de que una fraccion importante de especies se encuenire muy

parcialmente o totalmente desacoplada de sus especies interactuantes.

El rol del anidamiento en las redes mutualistas ha sido objeto de controversia. Algunos
autores atribuyen al anidamiento un efecto positivo sobre la estabilidad de las redes

mutualistas (Okuyama & Holland 2008; Bastolla er al. 2009; Rohr et al. 2014), mientras

que otros autores aducen que esta estructura las hace menos estables (Allesina & Tang,
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2011; Suweis et al. 2013) o tiene un efecto nulo (James ef al. 2012; Sauve et al. 2014).
Si bien nuestros resultados indican un efecto directo positivo de este atributo sobre la

estabilidad, éste es mucho menor que el efecto que tuvo la conectancia (James et al.

2012).

El rol de la modularidad en redes planta-polinizador ha sido poco estudiado. Nuestro
estudio muestra que la modularidad juega un papel negativo de forma directa, tal como
en estudios anteriores (Thébault & Fontaine 2010; Sauve et al. 2014). Sin embargo, las
bases mecanisticas subyacentes a este patron estan atn por entenderse, lo cual requiere
de un estudio detallado acerca de la influencia de la estructura modular sobre otros

aspectos estructurales y dinamicos de las redes mutualistas.

Es posible que las comunidades presenten una cantidad de interacciones mayor a las
registradas en estudios de campo (Olesen et al. 2011). Por otro lado, se ha observado
empiricamente que en distintas temporadas, los insectos pueden interactuar con distintas
especies de flores segiin su disponibilidad (Petanidou et al. 2008), mientras que las
flores pueden ser visitadas por distintas especies de polinizadores (Smith-Ramirez ef al,
2005; Petanidou er al. 2008). Estas caracteristicas hacen presumir, en base a nuestros
resultados, que las redes empiricas podrian mostrar una tolerancia a la aparicion de

cambios fenologicos mayor de lo advertido por otros autores (Hegland et al. 2009).

Concluimos que las comunidades planta-polinizador, dada la variabilidad de respuestas
fenoldgicas observadas empiricamente, se ven expuestas a presentar extinciones, aun

cuando no haya una tendencia general al adelanto fenolégico. Estas extinciones pueden
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deberse a desacoples totales o parciales en las fenofases de las especies interactuantes.
La topologia de las redes influye en la respuesta comunitaria frente a estos eventos. En
particular, se observa que el principal factor a considerar es la conectancia de las redes,

por sobre su tamafio o forma en que se distribuyan las interacciones.

Investigaciones que pueden realizarse a futuro son el estudio de la plasticidad topologica

en estas redes y su efecto frente a eventos fenologicos, dado la capacidad de las especies

de realizar interacciones oportunistas. Dada las diferencias mostradas ante distintos

escenarios de cambio fenologico, otra oportunidad es realizar simulaciones sobre otros
)

escenarios observados empiricarr;ente, tales como cambios en la duracién de las

fenofases y adelantos no aleatorios dentro de una comunidad. Finalmente, se debe

analizar el rol de las especies dentro de cada red en funcién de sus caracteristicas

topologicas, asf como la forma en que se ven afectadas bajo este tipo de perturbaciones.

El poder describir las caracteristicas topologicas de las comunidades frente a los
cambios ambientales actuales, nos permitird poder abordar mejor las problemaéticas

ecoldgicas actuales.
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APENDICE S1
Funcion pulso
Las fenofases de cada especie se puede describir de dos formas: En base a sus fechas de

inicio (4) y término (b), o en base a su largo temporal (L) y ubicacién del centro

temporal (C). Estas variables se relacionan mediante las siguientes ecuaciones:

aec-L (S1.1)
2

p—c+ L (S1.2)
2

y de forma inversa:
oo oth (S1.3)
2
L=b-a (S1.4)

La funcién pulso utilizada para generar las fenofases es:

f(z) = exp (- (2z — 1))"° (S1.5)

la cual genera un vnico pulso de forma exponencial. Esta funcion no es periddica, y su
argumento no se relaciona directamente con el tiempo del sistema. Para solucionar lo
primero, el tiempo del sistema ¢ se traslada a un tiempo propio de cada especie (7), de
forma que el tiempo T=0 comresponda al centro temporal de la fenofase, que se

corresponde con el momento de méaxima actividad de cada especie:

T(t)=t—C + % (51.6)

donde Ty corresponde al tiempo de duracion de un afio (52.18 semanas). Este tiempo
propio sigue siendo continuo y monétonamente creciente, de forma que se aplica sobre
el tiempo propio T una transformacion del tipo sierra periodica z, la cual indica en que

momento del ciclo anual se encuentra cada especie:
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T T
=1 |z o

donde |-| es la funcién entera piso. Ahora bien, se debe realizar una ultima
transformacion entre el momento del ciclo anual 7 en el que se encuentra cada especie y
la variable x que se ingresa a la funcién pulso. Esto lo realizamos mediante una

transformacion lineal;

T=mT-+n (S1.8)

La pendiente m y el intercepto n estan dados por:

m="22. (1 (F 1))

L
1-m (51.10)

2
donde F es la magnitud del pulso al inicio (f = a) y al final (¢ = b) de cada fenofase,

(S1.9)

&~

cuyo valor se fij6 en 0.01.

Funcion de reloj biologico
El reloj biologico de los dormantes esta descrito por una funci6n escalon:

0 Ju<u (S1.11)
g(u)_{l ,'U'ZUO

donde uy es la edad de maduracién de los dormantes.
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APENDICE S2
Generador de fenofases

Las fenofases de las distintas especies se definen en funcién de dos parimetros: La
duracion de la fenofase, y la ubicacion temporal de la mitad del periodo fenoldgico (en
adelante, el centro fenologico). Para recrear dichos pardmetros para todas las especies de
la comunidad, se disefié un algoritmo generador de fenofases, el cual utiliza informacion

obtenida de fenofases empiricas.

Duracion de las fenofases

Se ha observado que la duracién de las fenofases de interés (floracion y reclutamiento) y
el grado de conectividad que presentan estdn correlacionados, tanto para plantas como

para polinizadores (Olesen et al. 2008).

Las comunidades sobre las que se realizaron los registros difieren en muchos aspectos,
en particular, en la duracion del periodo de actividad de las especies que las componen,
la cantidad de especies, la distribucion de grados de conectividad y la cantidad de
interacciones totales. Con el fin de obtener una relacién general entre grado de
conectividad y duracion de fenofase de cada especie, se escalaron dichas cantidades. La
duracion de la fenofase de cada especie fue escalada respecto a la duracion total del
periodo de actividad de su comunidad. El grado de conectividad de cada especie se
escald con respecto al niimero total de especies de su comunidad con las que puede
potencialmente interactuar. Las duraciones de fenofase L y el grado k de cada especie

quedan asi con valores entre 0 y 1.

Se realizé un ajuste de curva de la duracion escalada L como funcidn del grado escalado

k de cada especie. En particular, se utilizo la funcidn:
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_ak (82.1)
L”b+k

donde L es la duracién de [a fenofase, escalada respecto a la duracién total del periodo

de actividad de toda la comunidad; g es el grado de conectividad de cada especie; o sea,
la cantidad de otras especies con las que presenta interaccion; a y b son parametros que
definen la forma de la curva. Se comprobd que los residuales del ajuste anterior
estuviesen distribuidos normalmente. Luego, se estimaron los parametros de la
distribucion normal que mejor se ajusta a ellos. Los valores obtenidos estan detallados
en la tabla S2A.

Tabla S2A: Parametros de ajuste de curva de duracion de fenofase en funcion del grado
de conectividad.

Parametros | Valores
a 2.8169
by 1.1317
ap 0.2203
b, 1.2003

Finalmente, se asigna a cada especie de una comunidad (representada como una red) una

duracién de fenofase Z; segin la ecuacion:

. k).l (82.2)
Lz'—'ma‘x{(b_*_k"f'wt) L'T}

donde L es la duracion del periodo de actividad de la comunidad, los parametros a y &
son los valores correspondientes a su gremio, y w; es un valor aleatorio obtenido de una

distribucién normal cuyos parametros estan dados por los valores en la tabla S2B.
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Tabla S2B: Pardmetros de la distribucion normal de los residuos del ajuste de curva
entre duracion de fenofase y grado de conectividad,

Parametros| Valores |Parametros| Valores

i -0.0230 e -0.0055

o] 0.1657 Gp 0.1978

Posicion temporal

Para obtener el centro fenologico de cada especie, se disefié un algoritmo estocdstico

basado en la técnica de simulated annealing (Kirkpatrick et al. 1983),el cual consta de

los siguientes pasos:

L.

Se inician los centros fenoldgicos de todas las especies en la posicién temporal
correspondiente al centro temporal del periodo de actividad de toda la

comunidad.

Usando las duraciones de las fenofases obtenidas anteriormente, se construyen

las fenofases de todas las especies, mediante las ecuaciones:

H=C,— % (S2.3)
. 2

donde #; (")) es el instante del periodo de actividad de la comunidad en que

inicia (finaliza) la fenofase de la especie {, C; y L; son el centro fenoldgico vy la

duracidn de la fenofase de la especie /.
Se define una funcién de coste M como;

(52.5)

M=(1+;|Ci—0|)_l

48




donde C; es el centro fenolégico de Ia i-ésima especie y C es el promedio de los

centros fenologicos. El valor inicial de Mes 1.

4. Crea una lista con todas las especies de la comunidad, ordenadas de forma

aleatoria.

5. Selecciona una especie siguiendo el orden de la lista y le asigna un nuevo centro
fenologico ¢;, de forma aleatoria, mediante la funcién:

c;=C; + (l—min (%,1)) (w—0.5)-L (52.6)

donde C; es el centro fenologico de la especie i, L; es la duracion de su fenofase,
L es la duracidn original de la temporada de interaccion y @ es una variable

aleatoria obtenida de una distribucion uniforme entre O y 1.

6. Se revisa que no se pierda ninguna interaccién por desacople fenoldgico. Si se
conservan todas las interacciones, se procede a calcular el coste M’ de la nueva

configuracion. En caso contrario, se vuelve al paso 5.

7. Si el coste de la nueva configuracion es menor que el coste de la configuracion
actual (M' < M), se conserva la nueva configuracion. En caso contrario, se

conserva la nueva configuracion con una probabilidad p=0.05.,

Se repiten los pasos 5 a 7 para cada especie de la comunidad. Este ciclo se repite 10
veces, Lo que se busca es repartir las fenofases a lo largo del periodo de actividad sin
perder ninguna interaccion. A las especies con fenofases de duracion menor a 1 semana
se les fija un nuevo inicio y final de fenofase, manteniendo el centro fenoldgico, de

forma que la duracion de la fenofase sea de 1 semana.
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APENDICE S3

Tabla §3A: Densidad de biomasa inicial total y umbral de extincion para cada estado.

Variable de estado | Suma de densidad de biomasa inicial® | Umbral de extinciones
Plantas Adultas 9.9- 10! 107
Semillas 6.8 10
Flores 2 ) E I —
Recursos Florales 3.0-102 | e
Larvas 7.0 - 10* 10°
Insectos Adultos 3.0-107 i0®

*: Los valores centrales de las distribuciones uniformes de condiciones iniciales corresponden a

estos valores dividos por la cantidad de especies de la red.

Tabla §3B: Valores centrales de las distribuciones uniformes de los pardmetros intra- e

inter-especificos.

Simbolo Definicion Valor Unidad
ﬂs Mortalidad de Semillas. 1.33-10* fsemana™']
u” Mortalidad de Plantas. 2.76 - 1073 [semana™']
ut Mortalidad de Flores. 88107 [semana™']
u Mortalidad de Insectos Adultos, 44-102 [semana~']
e Mortalidad de Larvas. 102 [semana™']
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pF, p’* Mortalidad Invernal (Cond. climaticas 10 [semana—']
adversas).

e Tasa de produccion de biomasa de Flores por 2 [semana™]
unidad de biomasa de Plantas,

P Tasa de produccidn de biomasa de Recursos 4.2 [semana—]

Florales por unidad de biomasa de Flores.

v Tasa de conversidn biomasa Semilla-Planta, 103 [semana™t]

y Tasa de conversién biomasa Larva-Adulto. 4-10™ [semana™!]

o Tasa de germinacion de Semillas maduras. | 1.11 - 10! [semana~'}

X Tasa de reclutamiento de Larvas maduras. 1 [semana~']

K Capacidad de carga de biomasa de Florpor | 2+ 102 ---
unidad de biomasa de Planta

q Capacidad de carga de biomasa de Recursos 1-10" —

Florales por unidad de biomasa de Flores

T Tasa méxima de visitacién por unidad de 1-10° |[gramo~"metro*semana']
biomasa de Insectos Adultos,

o Biomasa de Recursos Florales removida por 1.5-10? [gramo'metro?]

consumo en cada visita.
y Biomasa de Flores cerradas por polinizacién | 7 - 107 [gramo-metro?]
en cada visita
T Cant. maxima de produccién de Semillas por | 2,429 - 10! [gramo-metro?}
visita
n Eficiencia de consumo de recursos florales 6.8-107 ---
ﬂ Relacién entre biomasas de Flores e Insectos 1 -

Adultos que semisatura la respuesta
funcional.
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fgramo—"-metro’]

[gramo~"metro?]

[gramo~!metro?]

Relacidn entre biomasas de Recursos 25107
Florales y Flores que semisatura Ja respuesta
funcional
Competencia por visitas (Flores) 1

Competencia por visitas (Insectos adultos) 102

Compelencia inter-especifica de plantas 10°

Competencia intra-especifica de plantas 107

Competencia inter-especifica de larvas 5-10°

Competencia intra-especifica de larvas 5-10°

[gramo~"'metro?]
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APENDICE S4

Tabla §44: Resumen de atributos topologicos de redes tedricas

Atributo Minimo | I* Cuartil | Mediana Media | 3* Cuartil | Maximo

Riqueza 27.00 74.75 104.50 103.50 131.00 180.00
Conectancia | 0.061 0.103 0.121 0.123 0.141 0.25
Anidamiento| 0.41 0.68 0.77 0.75 0.84 0.96
Modularidad|  0.23 0.34 0.40 0.41 0.47 0.75
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Figura S44: Histogramas de la distribucion de atributos topologicoes de las redes tedricas.
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APENDICE S5

Tabla S5A: Resumen Analisis de via: Modelo 1

Regresiones (efectos Coeficiente de via Valor P
directos) (Estandarizado)

C — PMR50 0.645 P< 104

N -+ PMRS50 0.105 P<10?

Q — PMRS50 -0.176 P<10?

C—Q -0.452 P<10?

S—Q -0.562 P<10?

C—N -0.497 P<10?

S—N -0.366 P<103

Efectos indirectos Coeficiente de via Valor P
(Estandarizado)

C—Q—PMR50 0.080 P< 109

S —(Q — PMRS50 0.099 P<10?

C — N —PMR30 -0.052 P<10?

S —N —PMRS50 -0.038 P<10?

Efectos totales Coeficiente de via Valor P
(Estandarizado)

C 0672 P<10?

S 0.061 P<10?

Varianzas Coeficiente de via Valor P
(Estandarizado)

PMRy, 0.523 P<10?

Q 0.480 P<10?

N 0.619 P<10?

C 1.000 P<10?

S 1.000 P<10?
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Tabla S5B: Resumen Andlisis de via:| Modelo 2 (Con covarianzas).

Regresiones (efectos Coeficiente de via Valor P
directos) (Estandarizado)

C — PMR50 0.646 P <103

N — PMRS50 0.101 P<103

Q — PMR50 -0.167 P<10?

Covarianzas Coeficiente de via Valor P
(Estandarizado)

CeQ -0.343 P<10°

S<0Q -0.489 P<10?

C+—N -0.430 P<103

S<N -0.262 P<10?

S«C -0.224 P<10?

Efectos indirectos Coeficiente de via Valor P
{(Estandarizado)

C < Q—PMR350 0.057 P<10?

8 < Q — PMRS50 0.081 P<10?

C «+ N — PMR50 -0.044 P<10?

S < N — PMR50 -0.026 P<10?

5 < C—PMR50 -0.050 P<10?

Q < C —PMR50 -0.221 P<10?

N+ C — PMRS50 -0.278 P<10?

Efectos totales Coeficiente de via Valor P
(Estandarizado)

C 0.659 P<10?

S -0.090 P<10?

N -0.176 P<10?

Q -1.801 P<10?
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Varianzas Coeficiente de via Valor P
(Estandarizado)

PMRso 0.527 P<10?

Q 1.000 P<10?

N 1.000 P <1(

C 1.000 P<10?

S 1.000 P<10?
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