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Resumen

La dormancia es un proceso presente en el ciclo de vida-de muchos organismos,
consistente en el retardo del desarrollo, caracterizado por la supresion temporal
de las actividades metabdlicas en alguna fase de su ciclo de vida. Se ha
observado que la dormancia permitiria la persistencia de poblaciones locales
gracias al efecto de almacenamiento de los esiados en dormancia, y de
persistencia regional por [a facilitacién de la dispersidn. Sin embargo, a pesar de
todos los avances realizados para comprender la significaciéon funcional de la
dormancia, este fendmeno no ha sido explorado desde una perspectiva de redes
tréficas. Dada la alta ocurrencia de especies que presentan dormancia (DSp, por
sus siglas en inglés para “Dormant Species”) en la naturaleza, conocer en
profundidad el efecto que estas especies pueden ejercer sobre la dinamica de la
comunidad promoveria un avance conceptual importante en nuestro
conocimiento de la estructura y dinamica de los sistemas naturales. En el
presente estudio se pretende analizar el efecto de la frecuencia de ocurrencia
dentro de las comunidades y de las propiedades locales de las DSp sobre la
dinamica y estabilidad de redes troficas, asi como el rol modulador que la
estructura de la red ejerce sobre tal efecto. Los objetivos especificos de este

estudio son: 1) Evaluar el efecto de la fraccion de DSp en la red sobre la
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persistencia de especies en redes troficas, 2) evaluar el efecto de la fraccién de
DSp en la red sobre la relacién entre conectancia y persistencia de especies en
redes troficas, 3) evaluar el efecto de la importancia topoldgica de las DSp sobre
la persistencia de especies en redes tréficas y 4) evaluar comparativamente el
efecto de diferentes mecanismos de induccién de induccion y terminacién de
dormancia sobre la persistencia de las especies de lared. Se encuentra que a)
La dormancia promueve [a persistencia de especies en ambientes perturbados,
b} una elevada fraccion de DSp en la red invierte la relacién complejidad-
estabilidad, c) la ubicacidn de las DSp en la arquitectura de la red tiene efectos
sobre la persistencia de especies y en especifico tiene efectos sobre la
persistencia de especies que no presentan dormancia y d) los mecanismos de

induccion y terminacién de la dormancia tienen efectos significativos sobre la

persistencia de especies.
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1. Introduccion General

>

1.1. El fenémeno de la dormancia en la naturaleza
La dormancia es un proceso presente en €l ciclo de vida de muchos organismos,
consistente en el retardo del desarrollo, caracterizado por la supresion temporal
de las actividades metahdlicas en alguna fase de su ciclo de vida. Se sabe que
permite a las poblaciones enfrentar condiciones adversas tales comao baja calidad
de recursos, presencia de depredadores y competidores, asf como condiciones
climaticas desfavorables (Tauber et al. 1986, Danks 1987, Kostal 2006). Gracias
a que la dormancia permite la persistencia de una poblacién en condiciones
desfavorables (e.g. aridez, bajas temperaturas, falta de alimento, etc.), las
especies que presentan dormancia (DSp) estan capacitadas para explotar
recursos fluctuantes y tolerar condiciones temporalmente desfavorables. Es por
esto que es comin encontrar DSp en todos los tipos de ecosistemas y en una
amplia variedad de taxa, desde bacterias hasta vertebrados. Por ejemplo, en
ambientes terrestres, numerosas especies de plantas presentan semillas con
dormancia, en gue la germinacién es retrasada incluso cuando las condiciones
ambientales son permisivas para la germinacién (Hartmann ef al. 2002). En
ambientes acuaticos en particular, la dormancia es un proceso generalizado en
especies de zooplancton perteneciente a grupos numeéricamente dominantes,
como Rotifera (Stelzer and Snell 2003), Cladocera (Slusarczyk 1995; Zadereev

and Gubanov 1996), Copepoda (Ban and Minoda 1924), Nematoda (Sommerville




and Davey 2002, McSorley 2003), anélidos (Lee 1985) y en varios grupos de
crustaceos (Brendonck 1996, Clegg 2001). Fuera de ambientes acuaticos,
también es posible encontrar la dormancia en la mayoria de las familias de
Lepidoptera (Powell 1986) e Himendptera (Krunic and Hinks 1872, Parker and
Tepedino 1982, Kemp and Bosch 2001), asi como en copépodos y otros
organismos-planctonicos marinos (Hirche 1996, Wishner ef al. 2000, Tittensor ef
al. 2003, Shimada and Egami 1985), enire otros grupos. A pesar de que [a
dormancia es un fenémeno ampliamente esiudiadeo, atn no hay estimaciones de
qué porcentaje de especies podrian presentar este mecanismo. Por otro lado
tampoco se logré encontrar documentacion que indicara que la dormancia es
mas comun en niveles tréficos o con mayor presencia en ciertos taxa, sin
embargo gran parie de las investigaciones sobre dormancia se realizan en

fitoplancton y zooplancton.

1.2. Historia natural de la dormancia

El estado de interrupcion del desarrollo puede clasificarse, segun la
movilidad de los organismos que lo presentan, en moviles e inméviles. Algunos
ejemplos de estados inmdviles son embriones diapausicos descritos en
cladéceros (Dodson and Frey 2001, Ebert 2005}, capullos maduros de larva, pre-
pupas y pupas descritos en mosquitos v lepidépteras (Spielman and D' Antonio
2001, Gullan and Cranston 2004}, los cuales no ingieren alimento y se mantienen
en un profundo estado de supresién del metabolismo. Algunos ejemplos de

estados moviles son [arvas de vida libre y estados activos, descritos en moluscos




(Kemp and Hadfield 1985), los cuales presentan un menor grado de supresion
del metabolismo (Kostal 2006). Los estimulos inductores de la dormancia pueden
ser percibidos durante un periodo especifico del desarrollo del organismo, el cual
es determinado genéfcicamente en cada individuo. Los factores responsables de
la induccién a la dormancia son variados y ampliamente discutidos. Ejemplos de
dichos estimulos son quimicos exudados por conespecificos y enemigos
naturales (Elgmork 1980, Ban and Minoda 1994, Slusarczyk 1995, Zadereev and
Gubanov 1996, Stelzer and Snell 2003) y factores abidticos como temperatura,
fotoperiodo y aridez (Danks 1987, Braby and Jones 1995, Aluja et al. 1998). La
fase de terminacion de la dormancia (FTD) puede ser desencadenada de forma
espontanea o inducida. La terminacién (supuestamente) espontanea del estado
de dormancia ha sido obse}vada numerosas veces en insectos (Gomi and
Takeda 1992, Veerman 1994, Musolin and Saulich 1996), rotiferos (Gilbert and
Schréden 2004) y ciliados (Miller 2002). Sin embargo, en especies como
Trichiocampus populi y Chymomyza costafa se ha descrito que la baja
temperatura estrictamente promueve la FTD (Tanno 1970, Kostal et al. 2000).
Por ofro lado, en rotiferos zooplancténicos y crustaceos se han descrito ofros
factores desencadenantes como el aumento de la temperatura, de la
concentracion de oxigeno y la exposicidn a la luz (Ricci 2001, Gyllstréom and
Hansson 2004). Una vez ocurrida la FTD se reanuda el desarrollo normal. Se ha

observado que la inversion de recursos en la produccion de estados de

dormancia genera costos de fifness en rasgos como fecundidad y sobrevivencia




(Bradshaw and Holzapfel 1986, Kroon and Veendendaal 1998, Baskin and Baskin

1972, Sadakiyo and Ishihara 2012).

Las DSp presentan una amplia variedad en la estructura de sus ciclos de
vida. Por ejemplo, en la dormancia embrittica (generalizada en muchas especies
de animales acuaticos), las hembras partenogenéticas tras ser estimuladas por
factores abidticos y/o demograficos generan hembras y machos haploides que
via reproduccion sexual generan huevos de resistencia diploides que
permanecen en dormancia por un periodo variable tiempo, hasta que eclosionan
en una hembra partenogenética (Hairston and Kearns 2002, Brendock and De
Meester 2003). Para el alcance de este trabajo, el ciclo de vida complejo de una
especie que presenta dormancia puede reducirse a una representacién minima
de dos estados: un estado active (capaz de autorreproducirse) y que dadas las
condiciones apropiadas puede generar organismos dormantes y, por ofro lado,
un estado en dormancia generado por organismos activos. En la Figura 1 se

<
describe el ciclo de vida de un rotifero que presenta dormancia embridtica y, en
la parte inferior, su representacion reducida. La hembra partenogenética (A,
verde) se representa como el estado activo y el huevo de resistencia (D, amarillo)
como estado en dormancia. Las fransiciones fundamentales en este esquema
reducido son: i} generacion de individuos activos a partir de individuos activos, ii)

generacion de individuos en dormancia a partir de individuos activos; transicion

de estado a la cual llamaremos "induccion a la dormancia” (ID) y iii) generacion




de individuos activos a partir de individuos en dormancia, transicion de estado a

la que llamaremos "terminacién de la dormancia" (TD).
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Figura 1. Ciclo de vida de un rotifero (superior) y diagrama conceptual minimo (inferior).

1.3. Dormancia en sistemas multiespecificos
A nivel multiespecifico, se han desarrollado modelos que describen fenomenos
en que los estados dormantes cumplen un rol importante en la determinacién de
la composicion y distribucidn de las especies. Este es el caso ciertos modelos de
metacomunidades y dinamica fuente-sumidero. En ellos, los estados dormantes

(en este caso, semillas) permiten la persistencia de poblaciones locales a partir




de dispersién (Pulliam 1998, Leibold ef al. 2004, Eriksson 2008). En peces se ha
propuesto también la importancia de los estados inactivos en el contexto de
modelos de loteria (Sale 1977), en donde una poblacidén de peces es capaz de
sobrevivir a "malos afos”, gracias a la generacion de huevos latentes que
sobreviven para eclosionar en “buenos afios” (Cheeson and Warner 1981,
Cheeson 2000). Este efecto se ha observado ademas en bacterias (Jones and
Lenov 2010), plantas anuales (Pake and Venable 1995) y zooplancton (Caceres
1997, Mergeay ef al. 2007). Los modelos clasicos de metacomunidades estan

orientados a predecir la proporcion de ocupaciéon de parches en 'un ambiente

" fragmentado, En el presente estudio, proponemos integrar el fenémeno de Ia

dormancia en sistemas dinamicos complejos que representan comunidades
naturales, con el fin de rescatar propiedades de la dormancia que podrian
emerger producio de las multiples interacciones entre las especies de un
ecosistema. En este sentido, proponemos que el enfoque de redes troficas
dinamicas podria utilizarse como un marco conceptual que permita abarcar de
forma inclusiva los mecanismos por los cuales la dormancia podria afectar no
sdlo la persistencia de las especies que presentan esta propiedad, sino también
las propiedades de estabilidad de la comunidad completa, representada por su

red trofica.

Una red ecologica compleja es una representacién de un conjunto
numeroso de especies que establecen multiples e intrincadas interacciones. Los

componentes fundamentales de una red son nodos y lazos, donde en el caso de
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redes ecolégicas los nodﬁs representan especies y las interacciones son
representadas por lazos que unen los nodos. Las redes tréficas son un caso
especial de red compleja, donde un lazo representa una interaccion de consumo
entre dos poblaciones de una comunidad. La estabilidad de las redes troficas
estéd determinada en parte importante por la topologia de la red y las fuerzas de
interaccion (Pascual & Dunne 2008). Para comenzar a entender cual es el rol que
cumplen l[as DSp en la dinamica de las redes fréficas, debemos primero
comprender los determinantes basicos de la dinamica de este tipo de redes,

segln la teoria ecolégica actual.

1.4. Interacciones fréficas y estabilidad de las comunidades
Elfon (1927} expuso en forma pionera algunas ideas en este ambito, postulando
gue las comunidades mas simples podrian ser mas propensas a ser inestables y
mas vulnerables a las invasiones bioldgicas. Mas tarde, MacArtHur (1955)
argumenté que no solo el nimero de especies promueve la estabilidad de una
comunidad, sino también el nimero de interacciones entre las especies que la
componen. En la década de 1970, Gardner and Ashby (1970) y May (1973)
demostraron que la riqueza de especies e interacciones, en oposicién a lo
propuesto por Elton y MacArthur, podria disminuir la esiabilidad local de las
poblaciones de la comunidad. May (1973) mosfré que en comunidades donde las
interacciones se configuran de forma aleatoria, la estabilidad es posible solo
cuando i(SC)1/2<1, en donde i es la fuerza de interaccién promedio, S es la

rigueza de especies y C la conectancia de la red, medida como el nimero de




enlaces entre especies dividido por el numero total de enlaces posibles. Por otro
lado se ha observado que propiedades topoldgicas de las redes como el
anidamiento y la modularidad también afectan la estabilidad de las redes
ecoldgicas (Krause ef al. 2003, Thébault and Fontaine 2010). No solo la topologia
de la red, sino también los patrones de distribucion de las fuerzas de interaccion
entre las especies han sido revelados como factores determinanies de la
estabilidad de las redes tréficas (Yodzis 1981, Neutel et al. 2002, Montoya et al.
2006, Otto et al. 2007). Una serie de estudios empiricos han mostrado que en la
naturaleza es mas comuin encontrar fuerzas de interaccion dék;iles que fuertes
(Paine 1992, Wooton 1997, Diekmann ef al. 2005). Por otro lado, y en
congruencia con los patrones empiricos, estudios tedricos han demostrado que
sisternas que presentan muchas fuerzas de interaccion débiles y unas pocas
fuertes, tienden a ser mas estables que sistemas en que predominan las fuerzas
de interaccion fuertes (McCann et al. 1998, Emmerson and Yearsley 2004). Otros
trabajos han estudiado las condiciones bajo las cuales’las interacciones débiles
estabilizan, como la frecuencia de médulos de omnivoria (Bascompte and Melian
2005, Walseng et al. 2006, Kondoh 2008) y de distintas sub estructuras de la red
encargadas de subvencionar estabilidad a las especies de la red trofica (Rooney
et al. 2008, Stouffer and Bascompte 2010). Bajo este marco, en i\!eutel et al. 2007
consideran la distribucién de las fuerzas de interaccion sobre loops tréficos
(Levins 1977, Hofbauer and Sigmund 1988, Yodzis 1!589), y muestran que el largo

de los loops presentes en la red va asociado a una disminuciébn en la

sincronicidad de la dinamica interna de ésta, generando amortiguamiento en las




oscilaciones comunitarias y por lo tanto mayor estabilidad a la red (ver Rooney y

McCann 2012).

La fuerza de interaccion enire un depredador y una presa depende de
manera importante de las abundancias de las especies interactuantes. Cuando
una de las especies es una DSp se espera que, en periodos en los que se ha
inducido la generacion de estados dormantes, [a fuerza de interaccidn entre estas
dos especies disminuya o hasta se cancele, producto de la disminucion de la
abundancia de individuos activos en una de las poblaciones. En este contexto,
"activo" no solo refiere a organismos con metabolismo normal sino a aguellos que
ejercen interacciones con otros. Es natural esperar entonces que el efecto de la
disminucién de las fuerzas de interaccién generada por la presencia de DSp en
la red promueva la estabilidad. Sin embargo, inferimos que el efecto de las DSp
sobre |8‘!S interacciones tréficas va mas alla que una disminucion de la magnitud
de interaccion promedio. Las fluctuaciones en abundancia de estados activos de

las DSp son causados por mecanismos de induccién y terminacion de la

dormancia.

Conociendo la alta ocurrencia de DSp en las comunidades naturales, los
diversos efectos esperados de su presencia en la variacion de las magnitudes de
interaccién y en la persistencia de las especies, unido al desconocimiento casi
total de las consecuencias dinamicas de estas especies en un contexto
multiespecifico, proponemos analizar el rol que cumplen las DSp en la

determinacion de la dinamica de redes complejas. En particular, pretendemos
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evaluar el efecto de la presencia, frecuencia y propiedades topoldgicas de las
DSp, asi como de diferentes mecanismos de induccién de la dormancia, sobre la

estabilidad de redes troficas complejas.

En esta tesis se desarrolld un modelo multiespecifico para evaluar la
consechJencia de la inclusién de estados dormantes en las redes troficas. Se
organizaron los capitulos segun los distintos objetivos que se deseaban fratar.
En el capitulo | se evalla el efecto del aumento de la proporcidn de DSp e la red
sobre la estabilidad de la comunidad a distintos grados de complejidad.
Especificamente se evalla como la fraccidon de DSp en la red afecta la
persistencia de las especies de la misma y como esta afecta |a persistencia de
las especies que no presentan dormancia en la red. Por Ultimo se evalda como
la fraccion de DSp afectaba [a relacién de la conectancia de la red con la
persistencia. En el capitulo 1l se evalha el efecto de que las DSp presenten
distintas caracteristicas topolégicas dentro de la red tréfica. En particular
evaluamos el efecto de la razén de centralidad de las DSp con respecto a las
demas especies de la red (utilizando como medida de centralidad el grado, la
centralidad de autovector, betweenness centrality y posicion trofica) sobre la
persistencia de las especies de la red y la persistencia de las especies sin
dormancia. En el capitulo Ill se evalla el aporte a la estabilidad de distintos
mecanismos de induccidn y terminacion de la dormancia. Se consideran los
mecanismos gatillados por factores densoindependientes y densodependientes,

tales como abundancia de conespecificos, abundancia de depredadores y
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abundancia de presas. Estos fres capitulos revisan aspectos relevantes y no

explorados previamente sobre la presencia de DSp en las redes troficas,

buscando entender el rol de la dormancia en comunidades naturales,




2. La dormancia como factor modulador de [a relacién
complejidad-estabilidad
2.1. Introduccién
En escenarios ambientales cada vez mas variables, es prioritario reconocer
cuales son los mecanismos que permiten [a coexistencia de las especies. Se ha
propuesto gue comunidades mas ricas en especies e interacciones son mas
propensas al equilibrio, y por tanto mantener estas condiciones es crucial (Elton
1958, MacArthur 1955). Sin embargo, dado el aumento de extinciones de
especies a nivel global que se ha reportado en los ulfimos afios (May et al. 1995,
Ricciardi and Rasmussen 1999), es necesario comprender cuales son [os
atributos de una comunidad que evitan que la misma contintie disminuyendo su

diversidad.

En los Gltimos afios se ha demostrado que la presencia de ciertos atributos
poblacionales podrian contribuir en [a mantencién del equilibrio comunitario. En
particular, rasgos de historia de vida, tal como el tiempo de vida en aigunas
especies de plantas, podrian disminuir la vulnerabilidad de estas poblaciones
frente a incrementos en la variabilidad ambiental (Dalgleish 1998). Por otro lado,
se ha planteado que la defensa adaptativa y en especial las defensas especificas
por depredadores promueven la estabilidad (Kondoh 2007). Asi mismo, el

forrajeo adaptativo es capaz de promover la estabilidad, especialmente en

x

12
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comunidades con abundancia de interacciones y especies (Kondoh 2009, véase

Valdovinos ef al. 2013).

Se ha demosirado que la presencia de dormancia en el ciclo de vida
diversos tipos de organismos promueve el equilibrio comunitario tanto en
ambientes perturbados como no perturbados (Corley and Capurro 2000, Lalonde
2004, McCabe and Gotelli 2003, Caceres 1998). Las DSp tienen la capacidad de
soportar condiciones climaticas adversas y explotar mas eficientemenie los
recursos, en ambientes con estacionalidad marcada (Tauber ef al. 1986, Danks
1987, Kostal 2006). A partir de esto, en un contexto comunitario, las especies que
presentan dormancia (DSp) propagan efectos indirectos a toda la c\omunidad. La
propagacion de estos efectos dependera no solo de la cantidad de especies sino
de [a cantidad de conexiones troficas que presente la red de interacciones, por lo
tanto es posible que la presencia de DSp en la red modifique como la complejidad

de la red interfiera con la estabilidad de la misma.

Dado que las DSp estan capacitadas para explotar recursos fluctuanies y
tolerar condiciones temporalmente desfavorables (Tauber ef al. 1986, Danks
1987, Kostal 2006) se espera que en ambientes con estacionalidad marcada,
mientras mayor sea el nimero de DSp en la red, mayor sera el nimero de
especies que sobrevivan. Sin embargo, dado que la dormancia es un mecanismo
de alto gasto energético, es posible que no genere beneficios en ambientes sin
estacionalidad marcada. Debido a la falta de comprensién de las implicancias de

los procesos de dormancia sobre la dinamica y el equilibrio de las comunidades,
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este estudio busca evaluar el impacto de [as DSp en la persistencia en ambientes
con y sin estacionalidad marcada y como la presencia de DSp modifica |a relacién

complejidad-estabilidad

2.2. Métodos
Para determinar las. relaciones fréficas establecidas enire cada par de especies,
construimos la fopologia (arquitectura) de las redes en base al modelo de nicho
(Williams and Martinez 2000) (seccién 7.1). Una vez definida la topologia de [as
redes (seccidén 6.1), acoplamos el modelo de dinamica poblacional para cada
especie (seccion 6.2 y 6.3). El modelo dinamico que usamos fue el modelo
bioenergético alométrico de Yodzis and Innes (1992), extendido a redes
ecoldgicas por Willlams & Martinez 2004, el cual complementamos con un
modelo original que representa las biomasas de los estados de dormancia y es
parametrizado a partir de relaciones alométricas (seccion 6.5). El resultante fue
un modelo de ecuaciones integrodiferenciales no lineales de primer orden, en las
cuales cada variable de estado representa la biomasa de las especies de la
comunidad, en sus estados activo y dormante. En este capitulo solo se utilizaron
las funciones de induccién y terminacién de la dormancia por condiciones
ambientales (Am) descritas en detalle en la seccion 6.6 y 6.7. El concepto de
condiciones ambientales se refiere a todo el conjunto de factores abidticos con
periodo definido que ocurren durante el afio (en particular temperatura diaria
promedio y fotoperiodo). Se escogid una funcion de costo de crecimiento por

condiciones de invierno para representar ambientes con estacionalidad marcada
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{seccion 6.9). Los valores de parametros fueron obtenidos a partir de relaciones
alomeétricas y calculos de vida media (secciones 6.4 y 6.10). Cada simulacion se
gjecutd tomando valores aleatorios de los parameiros, obienidos de una
distribucion de probabilidad uniforme, con limites inferior y superior de +15% del
valor de la media (6.11). Para cada simulacién se asigné aleatoriamente la
identidad de‘ las DSp respetando la fraccion fDSp deseada (seccion 6.12). Como
variable respuesta se calculo la persistencia de especies (PE) vy la persistencia

de especies sin dormancia (PE", seccion 6.13).

Disefio estadistico

En forma de analisis exploratorio, se realizd un test de correlacién de Spearman
entre la fraccidbn de DSp y la persistencia (PE) en ambientes tanto con
estacionalidad marcada (¢, = 12) como sin estacionalidad marcada (. =

12, seccién 6.9).

Se realizé un analisis de via para establecer la relacion causat entre la
variable respuesta (persistencia de especies, PE), y las variables predictoras
fraccién de DSp (fDSp, continua), conectancia (C, con niveles 0.1, 0.15 y 0.2),
riqueza de especies (R, con niveles 20, 40 y 60), indice de conectividad efectiva
de Ulanowicz (m) e indice de conectividad efectiva de Ulanowicz per-capita (mpo)
(seccion 6.14). Esto se realizd en un contexto de estacionalidad marcada por lo
que se agrego costo en crecimiento tomando ¢ = 12 (seccidn 6.9). Paralelamente

se realizo el mismo andlisis usando como variable respuesta [a persistencia de
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especies sin dormancia en vez de persistencia total de especies. Se utilizé el test
“Satorra-Bentler” (Satorra and Bentler 1988, 1994) dado que estudios han
mostrado que este método es efectivo para lidiar con distribuciones no normales
(Chou et al. 1991, Curran ef al. 1996). Para obtener errores estandar robustos se
ocupd el estimador de maxima verosimilitud para calcular los parametros del
modelo. Dado que el analisis de via es un modelo disefiado para variables
continuas, la conectancia y la riqueza (variables categdricas) fueron
transformadas a variables “dummy’. Esta metodologia es ampliamente utilizada

para integrar variables categoricas a modelos de regresion.

Se realizé un segundo analisis de via para establecer [a relacién causal
entre [a variable respuesta (persistencia de especies sin dormancia, PE), y las
variables predictoras fraccién de DSp (fDSp, continua), conectancia (C, con
niveles 0.1, 0.15 y 0.2), riqueza de especies (R, con niveles 20, 40 y 60), indice
de conectividad efectiva de Ulanowicz (m) y indice de conectividad efectiva de
Ulanowicz per-capita (mpc) (seccidn 6.14). Paralelamente se realizé el mismo
analisis usando como variable respuesta la persistencia de especies sin
dormancia en vez de persistencia total de especies. Se utilizd el test “Satorra-
Bentler” (Satorra and Bentler 1988, 1994) dado que estudios han mostrado que
este método es efectivo para lidiar con distribuciones no normales (Chou et al.
1991, Curran et al. 1996). Para obtener errores estandar robustos se ocupd el
estimador de maxima verosimilitud para calcular los parametros del modelo.

Dado que el analisis de via es un modelo disefiado para variables continuas, la




17

conectancia y la riqueza (variables categéricas) fueron transformadas en
variables “dummy’. Esta metodologia es ampliamente utilizada para integrar

variables categéricas a modelos de regresion.

Ademas, el efecto de la ocurrencia de dormancia sobre la relacion
conectancia-persistencia se evalué a través de un andlisis de covarianza
(ANCOVA), tomando como factor principal la conectancia con niveles 0.1, 0.15y
0.2. La covariable fue la fDSp en la red. La variable respuesta en este disefio fue

[a persistencia de especies en la red.

2.3. Resultados
En el test de correlacion de Spearman (Figura 2), se observd una correlacion
positiva entre la fraccion de DSp y la persistencia de todas las especies de la red
(Rs =0.579, P <0.001). Por ofro lado (Figura 3), se encontré una débil correlacion
positiva entre la fraccidn de DSp y la persistencia de las especies para ambientes

sin estacionalidad marcada (Rs = 0.093, P < 0.001).
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Figura 2. Relacién entre la fraccion de DSp y la persistencia de especies en ambientes con
estacionalidad marcada. (Rs = 0.579, P < 0.001)
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Figura 3. Relacion entre la fraccion de DSp y la persistencia en ambientes sin estacionalidad
marcada (Rs = 0.093, P < 0.001).
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" En la Figura 4 se observa que todas las rutas del modelo fueron
significativas a un nivel de significaciéon de 0.05. Los efectos directos, indirectos
y totales se presentan en la Tabla 1. La fuerza de los efectos indirectos se calcula

a partir del producto de los coeficientes componentes de cada ruta.

La variable con mayor efecto total fue DSp ((fDSp-PE)tta = 3.22, P <
0.001). Este efecto se divide en un efecto directo y dos efectos indirectos. El
efecto directo es el de mayor fuerza (fDSp-PE = 0.344, P < 0.001). Por otro lado,

los efectos indirectos son de un tamafio considerablemente menor.

La conectancia muestra un efecto positivo de magnitud casi despreciable
sobre [a persistencia ((C-PE)wa = 0.047, P < 0.05). El efecto total es determinado
por el efecto directo (C-PE = 0.073, P<0.001) y por el efecto indirecto de la

conectancia a la persistencia a través de m (C-m-PE = -0.02, P < 0.01).

La rigueza de especies muestra un considerable efecto positivo sobre la
persistencia ((R-PE)oal = 0.122, P <0.001). El efecto total esta determinado
principalmente por el efecto directo (C-PE = 0.2, P <0.001). Ambos efectos
indirectos de [a riqueza amortiguan levemente el efecto positivo de la riqueza

sobre la persistencia.

Tanto [a fraccion de DSp, como la conectancia y la riqueza de especies
promueven, en distintas magnitudes, la persistencia de especies. En estos fres

casos el efecto total es gobernado principalmente por el efecto directo. En
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particular la conectancia es la Unica variable que el efecto total se ve mas

influenciado por el efecto indirecto que pasa por m (Tabla 1).

Figura 4. Anilisis de via. PE: Persistencia de especies, m: indice de conectividad efectiva de
Ulanowicz, mpc: indice de conectividad efectiva de Ulanowicz pet-cipita, fDSp: Fraccién de especies
que presentan dormancia, G: Conectancia y R: Riqueza de especies. Asteriscos en los coeficientes
de via {*} indican P < 0.005.

Tabla 1. Efectos directos, indirectos y totales (en negrita) de la fraccion de DSp (fDSp),
conectancia (C) y riqueza de especies (R), sobre la persistencia de especies (PE). * indica
P < 0.05, * indica P < 0.01 y *** indica P < 0.001,

.
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Efecto Fuerza SE Z value P
fDSp fDSp-PE 0.344 0.012 28578
fDSp-m-PE -0.025 0.006  -4.497
fDSp-mpe-PE 0.003 0.002  2.15 *
(fDSP-PE)tctat 0.322 0.013  24.379
c C-PE 0.073 0.013  5.625
G-m-PE -0.02 0.006  -3.364 *
C-mpe-PE -0.006 0.003  -2.323 "
(C-PE)otal 0.047 0.014  3.314 *
R R-PE 0.2 0.014  14.287
R-m-PE -0.069 0.007  -9.488
R-fpe-PE -0.009 0.004  -2.46 *
(R-PE):otal 0.122 0013  9.146

La Figura 5 resume el efecto de la fraccién de DSp (fDSp), conectancia

(C), riqueza de especies (R), indice de conectividad efectiva de Ulanowicz (m) e

indice de conectividad efectiva de Ulanowicz per-capita (mpc), sobre la

persistencia de especies sin dormancia (PE"). En este analisis se observa que el

aumento de la fraccion de DSp tiene un efecto de baja magnitud y negativo sobre

PE" (fDSp- PEtota = -0.072, P < 0.01). El mismo se ve mediado principalmente por

el componente directo y el componente indirecto que pasa por m. Similarmente

a la fraccion de DSp, la conectancia y la riqueza tienen efectos de baja magnitud

sobre PE". La Tabla 2 muestra los resultados de los efectos directos, indirectos y

totales, con los estadisticos y valores de significancia asociados.

La persistencia de especies sin dormancia parece no estar afectada por

fDSp ni por variables estructurales como conectancia y riqueza.
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Figura 5. Andlisis de via. PE": Persistencia de especies sin dormancia, m: indice de conectividad
efectiva de Ulanowicz, myc: indice de conectividad efectiva de Ulanowicz per-capita, fDSp: Fraccion
de especies que presentan dormancia, C: Conectancia y R: Riqueza de especies. Asteriscos en los

coeficientes de via (*) indican P < 0.005.

Tabla 2, Efectos directos, indirectos y totales (en negrita) de la fraccién de DSp {fDSp),
conectancia (C) y riqueza de especies (R), sobre la persistencia de las especies sin
dormancia {PE’}. * indica P<0.05, ** indica P<0.01 y *** indica P<0.001

Efecto Fuerza SE Z value P value
fDSp fDSp-PE" ’ -0.042 0.022 -1.953 *
fDSp-m- PE- -0.027 0.006 -4.438 o
fDSp-mpe- PE- -0.003 0.002 -1.415 0.157
(fDSp- PE)iotal -0.072 0.022 -3.28 >
C C- PE 0.017 0.02 0.888 0.92
C-m- PE -0.022 -0.022 0.007 >
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Efecto Fuerza SE Z value P value
C-mpe- PE 0.006 0.004 1.716 0.086
C- PE"total 0.001 0.02 0.1 0.92

R R- PE 0.091 0.021 4.239 o
R-m- PE- -0.075 0.009 -8.201 e
R-mpe- PE 0.008 0.005 173 - 0.084
R- PEtotal 0.024 0.019 1.277 0.202

El ANCOVA reporté un efecto significativo de la conectancia sobre la

persistencia de especies luego de controlar por fDSpz (F value = 55.34, P <0.001).

Es interesante, sin embargo, que a bajos niveles de fDSp se observa una relacion

positiva entre la conectancia y la persistencia. Por otro lado, a niveles altos de

fDSp: esta relacion se invierte, presentandose persistencias menores a mayores

niveles de conectancia (Fig. 6).

PE
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conectancia-persistencia. Se tomé como factor principal la conectancia (C) con niveles 0.1, 0.15 y
0.2. La covariable fue [a fDSp en la red. La variable respuesta en este disefio fue la persistencia de

especies en la red (PE).

Tabla 3. Resultados del anélisis de covarianza para establecer los efecfos de la conectancia (C) vy la
fraccion de DSp transformacia a z-scores (fDSp;) sobre la persistencia de especies (PE). Asteriscos
(***} indican P < 0.001.
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Figura 6. Resultados de ANCOVA para evaluar el efecto de la fraccion de DSp sobre la relacion
|
|
|
\

GL Suma Cuadrados Media F P
fDSp; 1 10,855 10,855 7223 bl
C 1 0,294 0,204 19,56 ek
fDSp.* C 1 0,832 0,832 55,34 il
Residuales 1389 20,874 0,015

2.4, Discusion
En este estudio se mostré que la presencia de la dormancia es importante para
la persistencia de las especies de la comunidad. Se observé que la dormancia
influye en Ia relacion entre complejidad y estabilidad de las redes tréficas. Por
otro lado se mostré que la dormancia no aumenta la persistencia de especies que

no presentan dormancia.

La presencia de dormancia en las especies de la comunidad no muestra
tener efecto en ambientes sin estacionalidad marcada, sin embargo parece ser
esencial para mantener la rigueza de especies en ambientes con elevadas

fluctuaciones ambientales. Dado que una DSp es capaz de persistir en un

ambiente con estacionalidad marcada, previene las cascadas de extinciones, y *
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por lo tanto es esperable observar efectos estabilizadores de la dormancia sobre
especies que no presentan dormancia. Sin embargo el efecto estabilizador de la
dormancia se manifiesta solo sobre la estabilidad de estas mismas ya que no se
observan efectos significativos de la fraccion de DSp sobre las especies sin
dormancia. Las DSp son capaces de tolerar mejor los ambientes con
estacionalidad marcada y por lo tanto parecen tener ventaja sobre las especies
gque no presentan este mecanismo en su ciclo de vi)da. Sin embargo, a pesar de
que el efecto de la fraccion de DSp es negativo sobre la persistencia de especies
sin dormancia, la magnitud del efecto es pequefia, lo que sugiere que las
especies que no presentan dormancia no sufren de una gran desventaja

>

competitiva con respecto a las DSp.

Gracias al enfoque de redes complejas es posible observar cémo la
dormancia, a pesar de ser una propiedad de la poblacién, actia de manera
distinta segln la estructura tréfica de la red. A niveles bajos de fDSp se observa
que a mayor conectancia la persistencia es mayor tal como se documenta en
estudios publicados previamente (MacArthur 1955, McCann y Hastings 1997;
McCann et al. 1998, Martinez ef al. 2006). En particular, en Martinez et al. (2008)
muestran que-en redes ecoldgicas construidas a partir del modelo de cascada o
del modelo de nicho, cuando ademas la dinamica es generada por el modelo
bioenergético, la conectancia promueve la persistencia. Tal como se ha
registrado en este trabajo, esta relacién conectancia-persistencia se mantiene en

ambientes con estacionalidad marcada. Sin embargo, nuestros resultados
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indican que, a niveles altos de fDSp, la relacién conectancia-persistencia se
invierte, mostrando mayor persistencia a niveles bajos de conectancia (Figura 8).
Por lo tanto, es posible afirmar que el efecto estabilizador de la dormancia se ve
amortiguado mientras exista mayor densidad de interacciones. Esto sugiere que
sistemas mas simples, es decir con menos interacciones, o en ambientes
degenerados, en los cuales [as interacciones han sido afectadas, la presencia de
dormancia en las especies entrega un seguro dé persistencia ante catastrofes
ambientales. En este sentido la dormancia podria actuar asegurando [a
persistencia de la comunidad tal como se ha propuesto que la diversidad puede
cumplir este rol (Yachi y Loreau 1999, Loreau et al. 2003). También se observa
una region en que se cruzan las tres rectas de regresion, en esta region la fDSp
genera la misma persistencia para todos los valores de conectancia. Este valor
es critico, dado que sugiere que existe un nivel para el cual la fraccion de DSp le
permite a las comunidades ecoldgicas bersistir a pesar de presentar pocas

interacciones.

La mayor parte del efecto de la fDSp sobre la persistencia es directo
(Figura 4), por lo que podémos inferir que el efecto de [a dormancia sobre Ia red
no se puede reducir al debilitamiento de las fuerzas de interaccién. A pesar de
esto, resulta interesante observar cémo el aumento de fDSp muestra un efecto
positivo sobre el indice de conectividad efectiva de Ulanowicz y un efecto
negativo sobre el indice de conecfividad efectiva de Ulanowicz per-cépita.

Ambas, son medidas que hablan de |a diversidad de las fuerzas de interaccién
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(basadas en flujo, seccion 6.14). Dada su definicién, a mayor m, las fuerzas de
interaccién son mas diversas y por lo tanto existen menos fuerzas de interaccién
debiles y mayor cantidad de magnitud intermedia. Por lo tanto, nuestros
resultados muestran que fDSp promueve una mayor concentracién de fuerzas de
interaccion débiles en la red tréfica. Sin embargo, logra el efecto contrario sobre
las fuerzas de interaccidn per capita, promoviendo que las misn.1'as sean mas
equivalentes en n'iagnitud. Tanto la conectancia como la riqueza de especies
muestran efectos negativos sobre los indices de conectividad de Ulanowicz, es
posible que esto se produzca porque al aumentar las interacciones y especies de;
[a red los flujos de biomasa disminuyan. Es por lo que el efecto de sigo contrario
de la fraccion de DSp parece ser una propiedac.l que va mas alla del debilitamiento
de los flujos de consumo entre poblaciones y sugiere un mecanismo basado en

la dindamica.

Por ofro [ado, gracias al enfoque de redes complejas fue posible observar
como un rasgo del ciclo vital de una especie puede influir en la dindmica y el
equilibrio de toda la comunidad. La incorporacién de atributos poblacionales
basados en rasgos individuales de cada especie ya ha sido explorada en varias
ocasiones. Un caso bastante estudiado es el comportamiento adaptativo. Se ha
mostrado que, en un sistema recurso-consumidor, la presencia de defensas
adaptativas en el recurso permite aumentar la coexistencia de ambas
poblaciones (Urbani and Ramos-Jiliberto 2015). En redes complejas se ha

observado que la defensa adaptativa en las poblaciones permite disminuir la
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competencia y aumentar la persistencia de las especies (Kondoh 2007).

3. Influencia de los atributos topoldgicos de las especies que
presentan dormancia en la estabilidad comunitaria
3.1. Infroduccién
Una red tréfica es una representacion de las relaciones de consumo en una
comunidad, en la cual los nodos corresponden a las especies y los lazos a las
interacciones (Pimm 1982, Prouloux et al. 2005). Cuando hablamos de topologia
de unared, nos referimos a la estructura de las interacciones de las especies que
conforman el sistema. En base a la topologia, las especies pueden ser
caracterizadas segln su posicién en la red, lo cual determina el grado de

centralidad de las mismas

El uso de las medidas de centralidad en la ecologia viene heredado de su
uso en las ciencias sociales (Wasserman y Faust 1994, Scott 1991) vy [a
motivacion parte de la blisqueda de evaluar la influencia de un actor social dentro
de una red de interacciones. Algunas de estas medidas son la centralidad de
grado, centralidad de autovector y befweenness centrality. Todas estas medidas
estan basadas en distintos supuestos y tienen una particular interpretacién

dependiendo del drea en la que se apliquen altamente dependientes de [a
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naturaleza de los nodos y los lazos de la red. En abordajes previos, estas
medidas de centralidad se han intentado aplicar en la ecologia (Jordan et al.
2006,‘ Jordan 2009) enconirdndose que las caracteristicas topoldgicas de las
especies son relevantes para determinar estabilidad de la red (Jordan et al.
2002). Por ejemplo, se ha encontrado que la pérdida de las especies altamente
conectadas tiene una fuerte influencia sobre la persistencia de la red (Dunne et

al. 2002).

Una medida basada en la topologia de la red que se conoce hace tiempo
en la ecologia, aunque no siempre se ha ocupado en el contexto de redes, es la
. Pposicidn trofica. En términos generales la posicidn tréfica de una especie es
proporcional a la cantidad de lazos que se cuentan para llegar a una especie
basal. La posicién trofica es una medida de enorme importancia historica en la
ecologia dado que en base a esta se estiman las cascadas de efectos botfom-up
y top-down (Elton 2001,Pimm 1982, Strong y Frank 2010). De las especies
basales parten los efectos boftomn-up, los cuales regulan la abundancia de
nutrientes que fluye a la parte superior de la red tréfica. Los efectos fop-down
parten de los depredadores intermedios y depredadores tope, estos efectos
regulan la abundancia de los competidores dominantes descartando la exclusién

competitiva.

Una DSp es mas resistente en escenarios con estacionalidad marcada y
posee una estrategia eficiente de utilizar los recursos fluctuantes durante €l afio

en comparacion con especies que no presentan dormancia. Es por esto que
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esperamos que si las DSp estan mas conectadas (i.e. que exhiban mayor grado
de centralidad) que las especies sin dormancia aumente la estabilidad de la red
en. Eneste capltulo evaluaremos cémo las caracteristicas topolégicas de las DSp

influyen en la dinamica y persistencia de la red tréfica.

3.2. Métodos
Para determinar las relaciones tréficas establecidas entre cada par de especies,
construimos la topologia (arquitectura) de las redes en base al modelo de nicho
(Williams a;'nd Martinez 2000) (seccién 7.1}). Una vez definida la topologia de las
redes (seccion 6.1), acoplamos el modelo de dinamica poblacional para cada
especie (seccion 6.2 y 6.3). El modelo dindmico que usamos fue el modelo
bioenergético alométrico de Yodzis and Innes (1992), extendido a redes
ecologicas por Williams & Martinez 2004), el cual complementamos con un
modelo original que representa [as biomasas de los estados de dormancia y es
parametrizado a partir de relaciones alométricas (seccion 6.5). El resultante fue
un modelo de ecuaciones integrodiferenciales no lineales de primer orden, en las
cuales cada variable de estado representa la biomasa de las especies de la
comunidad, en sus estados activo y dormante. En este capitulo solo se utilizaron
las funciones de induccién y terminacion de la dormancia por condiciones
ambientales (Am) descritas en detalle en la seccién 6.6 y 6.7. El concepto de
condiciones ambientales se refiere a todo el conjunto de factores abidticos con
periodo definido que ocurren durante el afio (en particular temperatura diaria

promedio y fotoperiodo). Se escogid una funcién de costo de crecimiento por
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condiciones de invierno para representar ambientes con estacionalidad marcada
(seccion 6.9). Los valores de pardmetros fueron obtenidos a partir de relaciones
alomeétricas y calculos de vida media (secciones 6.4 y 6.10). Cada simulacién se
ejecutd tomando valores aleatorios de los parametros, obtenidos de una
distribucién de probabilidad uniforme, con limites inferior y superior de +15% del
valor de la media (6.11). Para cada simulacién se asignd aleatoriamente la
identidad de las DSp respetando la fraccion fDSp deseada (seccidn 6.12). Como
variable respuesta se calculé la persistencia de especies (PE) v la persistencia

de especies sin dormancia (PE-, seccion 6.13).

Luego de ejecutadas las simulaciones, se midieron los valores de
centralidad de grado (DEG, de su nombre en inglés: degree centrality),
centralidad de autovector (EV, de su nombre en inglés: eigenvector centrality),
betweenness centrality (BC), posicion tréfica (TP, de su nombre en inglés: frophic

position).

1) Centralidad de grado (Freeman, 1979): mide la cantidad de
depredadores y presas de una especie. Se calcula sumando la cantidad de

presas y la cantidad de depredadores de una especie.

2) Centralidad de autovector (Bonacich 1972): El Eigenvector Centrality de
la especie i/ es el elemento i-ésimo del autovector dominante de la matriz de
adyacencia correspondiente a la red trofica. Una especie posee una alta
centralidad de autovector cuando estd conectada con especies que a su vez

poseen alta centralidad de autovector.
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3) Betweenness cenirality (Freeman, 1979): es una medida de cuantas

veces una especie esta entre el camino mas corto entre dos especies.

4) Posicién tréfica (Williams 2008): indica el nimero de veces en que la
energia de la dieta transformada a biomasa eﬁ el recorrido desde el nivel basal
(productores primarios) hasta la especie analizada (Williams y Martinez, 2004).
Se calcula comp el camino mas corto desde la especie foco a la especie basal
mas proxima.

Dado que cada una de estas medidas es para una especie i en particular,
nosotros incorporamos una variante de estas mediciones para caracterizar el
grado de centralidad de las DSp de la-red. El célculo de cada una de las medidas
se detalla a continuacién. Supongamos que el valor de centralidad de una
especie i es CENT; (donde CENT puede referirse a cualquiera de las cuatro
medidas mencionadas anteriormente). Entonices, la medicién de interés (rCENT)
se calcula como el promedio del Indice CENT; de todas las DSp dividido por el

promedio del indice CENT; de todas las especies de la red

1
rCENT = fDSp - RZi e(psp) CENT; _ 1 3 civsp) CENT;
%Zie{sp] CENT; fDSp Zie{sp} CENT;

Donde la sumatoria del numerador se realiza sobre todas las DSp vy la
sumatoria del denominador sobre todas las especies de la red. R indica la riqueza
de especies y fDSp es la fraccidn de especies que presentan dormancia. A partir

de este calculo obtuvimos para cada simulacion una'medida de la razén de grado
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(rDEG), razén de centralidad de autovecior (rEV), razén de betweenness
centrality (rBC) y razén de posicion tréfica (rTP). El motivo mas importante de
calcular la razén y no [a parte superior de la fraccion por si sola, es para remover
el efecto de las caracteristicas estructurales de la red (como conectancia y

riqueza de especies) sobre esta medida.

Disefio Estadistico
Se realizd un andlisis de via para establecer la relacién causal entre la variable
respuesta (persistencia de especies, PE), y las variables, razén de grado (rDEG,
continua), razén de centralidad de autovector (fEV, continua), razon de
Betweneess centrality (rBC, continua), razén de posicion tréfica (r7P, continua),
conectancia (C, con niveles 0.1, 0.15 y 0.2), riqueza de especies (R, con niveles
20, 40 y 60), Indice de conectividad efectiva de Ulanowicz {m) e indice de
conectividad efectiva de Ulanowicz per-capita (1mpc) (secciéh 6.14). Esto se
realizé en un contexto de estacionalidad marcada por lo que se agregé costo en
crecimiento tomando ¢ = 12 (seccion 6.9). Paralelamente se realizé el mismo
analisis usando como variable respuesta la persistencia de especies sin
dormancia en vez de persistencia total de especies. Se utilizé el test “Satorra-
Bentler” (Satorra :and Bentler 1988, 1994) dado que estudios han mostrado que
este metodo es efectivo para lidiar con distribuciones no normales (Chou ef af.
1991, Curran ef al. 1998). Para. obtener errores estandar robustos se ocupo el
estimador de méxima verosimilitud para calcular los parametros del modelo.

Dado que el analisis de via es un modelo disefiado para variables continuas, la
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conectancia y la riqueza (variables categéricas) fueron transformadas mediante
la herramienta de variables “dummy”. Esta metodologia es ampliamente utilizada

para integrar variables categéricas a modelos de regresion

Por ofro lado, se realiz6 un andlisis de via para establecer [a relacion
causal entre la variable respuesta (persistencia de especies sin dormancia, PE?),
y las variables, razén de grado (rDEG, continua), razén de centralidad de
autovector (rEV, continua), razén de Betweneess centrality (rBC, continua), razén
de posicién tréfica (rTP, continua), conectancia (C, con niveles 0.1, 0.15 y 0.2},
riqueza de especies (R, con niveles 20, 40 y 60), indice de conectividad efectiva
de Ulanowicz (m)} y indice de conectividad efectiva de Ulanowicz per-capita (mpc)
(seccion 6.14). Paralelamente se realizé el mismo analisis usando como variable
respuesta la persistencia de especies sin dormancia en vez de persisiencia total
de especies. Se utilizé el test “Satorra-Bentler” (Satorra and Bentier 1988, 1994)
dado que estudios han mostrado que este métodéa es efectivo para lidiar con
distribuciones no normales (Chou et al. 1991, Curran et al. 1996). Para obtener
errores estandar robustos se ocupé el estimador de maxima verosimilitud para
calcular los parametros del modelo. Dado que el andlisis de via €s un modelo
disefiado para variables confinuas, la conectancia y la riqueza (variables
categoricas) fueron transformadas mediante la herramienta de variables
‘dummy’. Esta metodologia es ampliamente utilizada para integrar variables

categdricas a modelos de regresion
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3.3. Resultados
Los efectos directos, indirectos y totales se presentan en la Figura 7 y Tabla 4.
La fuerza de los efectos indirectos se calcula a partir del producte de los
coeficientes a través de cada ruta. La variable con mayor efecto total fue rDEG
((rDEG-PE)1otal = 0.283, P <0.05). Este efecto se divide en un efecto directo y dos
efectos indirectos. El efecto directo es el de mayor fuerza ((rDEG-PE)tota = 0.254,
P = 0.057). Los efectos indirectos son de tamafio considerablemente menor. El
aumento de rEV disminuye la persistencia ((rEV-PE)total = -0.210, P <0.05) donde
el efecto directo es el de mayor fuerza (rfEV-PE = -0.209, P <0.05). Tanto Ia
variable rBC como rTP no mostraron efectos significativos. La conectancia
muestra un ligero efecto positivo sobre la persistencia, sin embargo este es de
magnitud despreciable en comparacion con los otros efectos ((C-PE)ttar = 0.048,
P <0.001). La riqueza de especies (R} muesira un efecto total positivo sobre la
persistencia ((R-PE)wia = 0.163, P <0.001) en donde la mayor parte de ese efecto

es gobernado por su efecto directo (R-PE = 0.234, P <0.001).




‘0.2221.
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Figura 7. Diagrama de resultados del anilisis de via. PE: Persistencia de especies, m; indice de
conectividad efectiva de Ulanowicz, mp: indice de conectividad efectiva de Ulanowicz per-
capita, fDSp: Fraccién de especies que presentan dormancia, rBC: razon de Betweenness centrality,
rDEG: razén de grado, rEV: razén de Eigenvector centrality, r'TP: raz6n de Posicion Tréfica, C:

Conectancia y R: Riqueza de especies. (*): P<0.05,

Tabla 4, Efectos directos, indirectos y totales del grado de las DSp (DEG), eigenvector centrality de
las DSp (EV), Betweeness Centrality de las DSp (BC), posicién trofica de las DSp (TP}, conectancia

(C) y riqueza (R) de especies, sobre la persistencia de las DSp (PE).

Efecto Fuerza SE Z value P value

rDEG rDEG- PE 0.254 0.133 1.903 0.057
tDEG-m-PE 0.06 0.032 1.87 0.062
rDEG-mp- PE -0.031 0.018 -1.693 0.09
(rDEG- PE)otal 0.283 0.135 2103 *

rEV rEV- PE -0.209 0.084 -2.495 *
rEV-m- PE -0.025, 0.018 -1.397 0.163
rEV-mp- PE 0.023 0.011 2.142 *
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Efecto Fuerza SE Z value P value
{EV- PE)ictal -0.210 0.087 -2.42 *

rBC rBC- PE -0.014 0.023 -0.619 0.536
BC-m- PE -0.012 0.005 -2.361 *
rBC-mype- PE 0.002 0.003 0.557 0.578
(rBC- PE)sctar -0.025 0.023 -1.075 0.282

TP rTP- PE 0.029 0.033 0.879 0.379
IMP -m- PE 0.014 0.007 1.955 *
TTP -mpe-PE 0.002 0.004 0.497 0.619
(TP-PE)total 0.045 0.033 1.369 0.171

C C-PE 0.098 0.016 6.224 e
C-mn-PE -0.016 0.005 -3.521 b
C-mpPE -0.014 0.004 -3.816 i
{C-PE)1ctal 0.068 0.016 4.261 ik

R R-PE 0,234 0.018 13.357 b
R-mi-PE -0.052 0.007 -7.351 e
R-mpe-PE -0.019 0.004 -4.407 e
(R-PE)total 0.163 0.016 10.332 il

En el analisis de via de la Figura 8 y Tabla 5, la variable con mayor efecto
total fue rDEG ((rDEG-PE)wta = 0.396, PE <0.05). Este efecto se divide en un
efecto direcio y dos efectos indirectos. El efecto directo es el de mayor fuerza
((rDEG-PE}otal = 0.292, P <0.05). Los efectos indirectos son de considerable
menor tamafio. El aumento de rEV disminuye la persistencia ((rEV- PE)wtal = -
0.196, P <0.05) donde el efecto directo es el de mayor fuerza (rEV- PE-=-0.149,
P =0.07). La variable rBC no mostré efectos significativos. La variable rTP mostrd
un efecto total positivo de alta magnitud ((rTP-PE)wta = 0.368, P <0.001) en
donde la mayor parte se debe al efecto directo ((GTP-PE") 0.348, P <0.001). La

conectancia muestra un ligero efecto negativo sobre la persistencia, sin embargo
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no significativo ((C-PE)wtat = -0.013, P =0.487). La riqueza de especies (R)
muestra un efecto total positivo sobre la persistencia, sin embargo este efecto es

no significativo ((R- P)twtat = 0.001, P = 0.573).

-0.222+

Figura 8. Diagrama de resultados del analisis de via. PE": Persistencia de especies sin dormancia, m:
indice de conectividad efectiva de Ulanowicz, mpc indice de conectividad efectiva de Ulanowicz per-
capita, fDSp: Fraccidn de especies que presentan dormancia, rBC:tazén de Betweenness centrality,
rDEG: razén de grado, rEV: razén de Eigenvector centrality, rTP: razon de Posicidn Trofica, C:
Conectancia y R: Riqueza de especies. (*): P<0.05. *

Tabla 5. Efectos directos, indirectos y totales del grado de las DSp (DEG), eigenvector centrality de
las DSp (EV), Betweeness Centrality de las DSp {BC), posicién tréfica de las DSp (TP), conectancia
(C} y riqueza (R} de especies, sobre la persistencia de especies sin dormancia (PE-).
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Efecto Fuerza SE Z value P value

DEG rDEG- PE 0.292 0.118 2484 *
rDEG-m-PE- 0.089 0.046 1.919 0.055
rDEG-mpe- PE 0.015 0.011 1.332 0.183
(rDEG- PE)otal 0.396 0.124 3.178 *

EV rEvV- PE -0.149 0.082 -1.811 0.07
rEV-m- PE -0.036 0.026 -1.412 0.158
rEV-mpe- PE- -0.011 0.007 -1.595 0.111
(tEV- PE )totat -0.196 0.087 -2.258 *

BC rBC- PE -0.007 0.021 -0.318 0.75
rBC-m- PE -0.018 0.008 -2.388 *
rBC-mge- PE" -0.001 0.002 -0.638 0.591
(rBC- PE)sotal -0.026 0.022 -1.164 0.245

TP rTP- PE 0.348 0.031 11.173 bl
TP -mp- PE 0.021 0.011 1.852 *
TP -mp-PE -0.001 0.002 -0.473 0.636
(rTP-PE )total 0.368 0.032 11.534 e

c C- PE 0.003 0.019 0.18 0.857
C-m- PE -0.023 0.007 -3.53 bl
C-mpe- PE- 0.007 0.003 1.974 *
(C-PE)sotar -0.013 0.019 -0.695 0.487

R R- PE 0.078 0.021 3.769 bl
R-min- PE -0.077 0.009 -8.237 e
R-mpe- PE- 0.009 0.005 2.001 *
{R- PE)total 6.01 0.018 0.564 0.573

3.4. Discusién

En este capitulo se mostré que las caracteristicas troficas de las DSp son

determinantes en la estabilidad de las redes troficas y en la persistencia de las

especies sin dormancia. En particular se mostré que el aumento del grado relativo
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de las DSp en la red promueve tanto la persistencia de todas las especies de la
red como la persistencia de las especies qué no presentan dormancia y en
contraste, la razén de centralidad de autovector disminuye ambas. La medida
razén de Betweenness cenirality no mostré efectos significativos en ninguno de
los casos y por Ultimo la razén de posicion tréfica no mostré efectos sobre la
persistencia en general, pero sl efectos sobre la persistencia de las especies sin
dormancia. A pesar de que el efecto total de todas las variables analizadas esta
dominada por el efecto directo, cabe destacar que en la mayoria de los casos, de
las vias indirectas, la via del indice de conectividad efectiva de Ulanowicz incide

con mayor fuerza que el indice de conectividad efectiva de Ulanowicz per-capita.

Cada una de las medidas de ceniralidad tienen su interpretacion en el
contexto de redes de consumo y estan pensadas a partir de una logica de
transmision de efectos dentro de la red. Una forma de interpretar la centralidad
de grado (DEG) es en términos de un efecto que una especie ejerce sobre sus
especies vecinas (depredadores y presas), y que por lo tanto no considera
efectos de segundo o mayor orden. En el caso de redes tréficas, la medida rDEG
da cuenta de todas las especies que estan siendo influenciadas en de un tiempo
f a un tiempo ¢ + 7. Esta es una medida denominada “de escala local® (Estrada
2007) dado que sodlo considera el vecindario inmediato de la especie. Por otro
lado, el EV es una medida de centralidad de meso escala (Estrada 2007). Esto
significa que considera tanto el vecindario inmediato (depredadores y presas),

tanto como el vecindario de las especies vecinas (los depredadores y presas del

-~
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vecindario) y asi sucesivamente. EV mide la influencia de una especie directa e
indirectamente, es decir da cuenta de todas las especies que estan siendo
influenciadas de un tiempo ¢ a un tiempo { + 7y ¢t + n. Tanto DEG como EV
asumen son medidas que tiene sentido cuando el efecto se transmite por

cualquier via sin restricciones.

En este trabajo se observo claramente que las medidas de transmision de
efecto sin restricciones (fDEG y rEV) son las que mas fuerte y ampliamente
modulan la persistencia de [a red trofica. Por otro lado la medida basada en
caminos mas cortos (rBC) no muesira ningtin efecto sobre estas variables. Las
medidas basadas en “caminos mas cortos” (en nuestro caso rBC), no responden
a la logica de las interacciones de consumo, sino mas bien responden a la logica
de nodos “inteligentes”, caracteristica que se le puede atribuir a otros tipos de

redes, como redes sociales ¢ de influencia politica

Las medidas rDEG y rEV parecen estar cercaﬁamente relacionadas
(Bauer et al. 2010), sin embargo éstas mostraron efectos contrarios sobre la
persistencia. Este resultado sugiere que cuando una DSp posee una gran
influencia a escala local, promueve la persistencia de la red. Sin embargo, cuando
esta especie posee asl mismo una gran influencia a meso escala, el resultado
parece ser negativo sobre la persistencia. Es necesario profundizar este punio
en estudios futuros que expliquen mejor este fendmeno para lograr entender
como las DSp generan un efecto estabilizador o desestabilizador sobre la

comunidad.
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La medida rTP indica la posicion trofica relativa de las DSp con respecto
a las demas especies de la red. Mientras mayor es rTP, indica que la dormancia
se encuentra en las especies de mayor nivel tréfico. Nuestros resultados indican
gue cuando la dormancia esta posicionada en los niveles troficos superiores,
aumenta la persistencia de las especies que no presentan dormancia (PE’). Una
explicacién posible es que la presencia de dormancia en depredadores tope
permite la sobrevivencia de éstos, permitiéndoles mantener el efecio de
depredador clave (Paine 1966, 1968), promoviendo la persistencia de sus presas
mediante la reduccion indirecta de la competencia. Bajo este razonamiento, es
esperable que la rTP no muestre efecto significativo sobre la peréistencia total de
la red (PE), dado que cuando las especies de niveles tréficos inferiores son DSp,
la mortalidad por condiciones de invierno afecta de manera similar tanto a los
competidores dominantes como los que tienen desventaja competitiva, por lo

tanto el efecto de depredador clave se hace irrelevante.

-

Por tltimo cabe mencionar que a pesar de que en &l capitulo previo no se
observé efectos de la fraccion de'DSp en la red sobre la persistencia de las
especies sin dormancia, estos Ultimos resultados sugieren que lo que realmente
determina la persistencia de las especies sin dormancia no es la cantidad en si
misma de DSp en la red tréfica, sino las caracteristicas topologicas de las

mismas.

Hemos comprendido cémo la complejidad tréfica de las DSp es relevante

para evaluar el efecto de la presencia de éstas sobre las especies de la
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comunidad gue no presentan este mecanismo. ‘Previamente se habia identificado
la importancia del posicionamiento tréfico de las especies en la estabilidad de las
redes troficas. Rooney et al. (2012) encuentra que cuando las especies que
poseen fuerzas de interaccion débiles pertenecen a canales con mucha densidad
de interacciones se promueve la persistencia de la red, aqui remarcan el hecho
que la red trofica fiene distintas vias de trasmisién de efectos, y que cuando esios
efectos se encuentran a distintas frecuencias la red tiende a estabilizarse. Seria
interesante que en aproximaciones futuras se buscaran marcos comunes de
nuestra investigacion con el trabajo de Rooney et al. (2012), para desentrafiar
cuales son los mecanismos gue provocan que la topologia a escala local y meso
escala interactie con las fuerzas de interaccidn en la determinacion de la

dinamica y persistencia de las comunidades.




4. Modos de activacion/desactivacion de la dormancia y sﬁs
consecuencias sobre la estabilidad de redes tréficas.
4.1. Introduccidon
La dormancia se ha considerado come un mecanismo Util para escapar de
condiciones desfavorables. La produccion de un banco de dormantes permite
amortiguar efectos negativos del ambiente sobre el fitness, dando [a opcion a la
poblacién de generar organismos actives en momentos de mejores condiciones.
Luego que se induce la produccién de organismos dormantes, pueden pasar
desde dias (Gilbert and Schreiber, 1995) hasta cientos de afios para la

terminacién de esta etapa (Hairston et al., 1995).

Tanto la induccidon (ID) como la terminacién de la dormancia (TD) suelen
ser gatillados por muliiples sefales tales como fotoperiodo, temperatura,
densidad poblacional, disponibilidad de recursos y depredadores (Stross 1987,
Kleiven et al. 1992, Zadereev and Gubanov 1996, Slusarczyk 1995, Zadereev
2003). Sabemos que cada uno de estos mecanismos permite la persistencia de
poblaciones en escenarios desfavorables (estacionalidad marcada), sin embargo
alin no se ha abordado cédmo cada uno de los mecanismos actlla a nivel

ycomunitario. En este frabajo se evaluara el efecto de la presencia de los distintos
mecanismos de induccion y terminacion de la dormancia en las redes troficas.
Para evaluar la hipdtesis se consideraran cuatro mecanismos de induccién a la

dormancia y cuatro mecanismos de terminacion de la dormancia los cuales han

44
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sido documentados ampliamente en la literatura (documentos citados mas
arriba): 1) Mecanismo de induccion y terminacién de la dormancia gatillados por
factores ambientales: dentro de esta categoria consideraremos variables
exégenas a la dinamica de la red tréfica tales como temperatura y fotoperiodo.
Lo que caracteriza a estos mecanismos es que son periddicos y forzados por
factores externos a la red iréfica, estos mecanismos se caracterizan porque
presentan periodo anual y estan directamente relacionados con la mortalidad por
condiciones de invierno en ambientes con estacionalidad marcada. 2}
Mecanismo de induccion y terminacion de la dormancia gatillado por abundancia
de conespecificos: en este caso la induccién a la dormancia se genera cuando la
abundancia de conespecificos supera cierto umbral y se termina cuando la
abundancia de conespecificos esta por bajo el mismo umbral. 3) Mecanismos de
induccion y terminacién de la dormancia gatillado por abundancia de
depredadores: en este caso la induccion a la dormancia se genera cuando la
abundancia de depredadores supera cierto umbral y se termina cuando la
abundancia de depredadores esta por bajo el mismo umbral. 4) Mecanismo de
induccion y terminacién de la dormancia gatillado por abundancia de presas: en
este caso la induccién a la dormancia se genera cuando la abundancia de presas
esta bajo cierto umbral y se termina cuando la abundancia de presas esta por

sobre el mismo umbral.
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Dado que todas las especies de la comunidad estan interconectadas
mediante relaciones troficas, la entrada en dormancia de una especie puede
afectar a las especies vecinas mediante efectos directos e indirectos. Es por esto
que el efecto de los mecanismos de induccién y terminacion de la dormancia
sobre la estabilidad comunitaria no es frivial y debe ser comprendido en
profundidad a fin de comprender porque algunas especies poseen algunos
mecanismos en especifico. . Es por esto que proponemos evaluar el efecto de
los distintos mecanismos de induccién y terminacion de la dormancia sobre la

persistencia de las especies de la comunidad.

4.2. Métodos
Para determinar las relaciones troficas establecidas entre cada par de especies,
construimos la topologia (arquitectura) de las redes en base al modelo de nicho
(Williams and Martinez 5000) (seccion 7.1). Una vez definida la topologia de las
redes (seccion 6.1), acoplamos el modelo de dinamica poblacional para cada
especie (seccién 6.2 y 6.3). El medelo dinamico que usamos fue el modelo
bioenergético alométrico de Yodzis and Innes (1992), extendido a redes
ecologicas por Williams & Martinez 2004), el cual complementamos con un
modelo original que representa las biomasas de los estados de dormancia y es
parametrizado a partir de rel;;ciones alométricas (seccion 6.5). El resultante fue
un modelo de ecuaciones integrodiferenciales no lineales de primer orden, en [as

cuales cada variable de estado representa la biomasa de las especies de la

comunidad, en sus estados activo y dormante. Se utilizaron las funciones de la

.
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seccién 6.6 y 6.7 para representar algunas combinaciones de los siguientes
mecanismos de induccion y terminaciéon de la Dormancia: ambientales (Am),
abundancia de conespecificos (Ce), abundancia de depredadores (De) y
abundancia de presas (Pr). Se eligié simular (inicamente las combinaciones de
induccion y terminacién de la dormancia que se muestran en la Figura 9, con lo
que se tienen en total 9 combinaciones de mecanismos (gj: ID por factores
ambientales y TD por abundancia de conespecificos). Se escogi¢ una funcion de
costo de crecimiento por condiciones de invierno para representar ambientes con
estacionalidad marcada (seccién 6.9). Los valores de parameiros fueron
obtenidos a partir de relaciones alon{étricas y calculos de vida media (secciones
6.4 y 6.10). Cada simulaciéh se ejecutd tomando valores aleatorios de los
parametros, obtenidos de una distribucion de probabilidad uniforme, con limites
inferior y superior de +15% del valor de la media (6.11). Para cada simulacién se
asigno aleatoriamente la identidad de las DSp respetando la fraccidn fDSp
deseada (seccion 6.12). Como variable respuesta se calculd la persistencia de
especies (seccidn 6.13). Se utilizaron las funciones de la seccién 6.6 y 6.7 para
representar algunas combinaciones de los siguientes mecanismos de induccién
y terminacién de la Dormancia: ambientales (Am), abundancia de conespecificos
(Ce), abundancia de depredadores (De) y abundancia de presas (Pr). Se eligio
simular Gnicamente las combinaciones de induccion y terminacidn de Ila
do}mancia gue se muestran en la Figura 9, con o que se tienen en total 9

combinaciones de mecanismos (ej 1D por faciores ambientales y TD por

abundancia de conespecificos). Se escogid una funcidn de costo de crecimiento
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por condiciones de invierno para representar ambientes con estacionalidad
marcada (seccion 6.9). Los valores de pardmetros fueron obtenidos a partir de
relaciones alométricas y calculos de vida media (secciones 6.4 y 6.10). Cada
simulacion se ejecutd tomando en cuenta valores aleatorios de los parametros,
obtenidos de una distribucién uniforme, con limites inferior y superior del 15% del
valo;' de la media (6.11).Para cada simulacidn se asignd la identidad de las DSp
de foma aleatoria segtin la fraccién fDSp (seccién 6.12). Como variable respuesta

se calculd la persistencia de especies (PE, seccidn 6.13).

ID &(t,B)
Am Co De Pr
o
< Co
o
o De
= Pr

Figura 9. Combinaciones de mecanismos de induccién y terminacién de la dormancia usados en
las simulaciones dinamicas. Am: ambientales, Ce: abundancia de conespecificos, De: abundancia
de depredadores, Pr: abundancia de presas, ID: induccidn a la dormancia gobernada por [a funcion
5(t,B), TD: terminacién de la dormancia gobernada por la funcién p(t,B)

Disefio estadistico

El efecto de los mecanismos de induccidn y terminacion sobre la relacion
conectancia-persisiencia se evalud a travées de un analisis de covarianza
(ANCOVA), tomando como factor principal los mecanismos nombrados, con diez

niveles, representados por todas las combinaciones de ID vs. TD de la Figura 9,
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conectancia (C), con niveles 0.1. 0.15 y 0.2, riqueza de especies (R), con niveles
20, 40 y 60. La covariable sera fDSpz en la red. Esto se realizé en un contexto de
estacionalidad marcada por lo que se agregd costo en crecimiento tomando ¢ =
12 (seccion 6.9). La variable respuesta en este disefio sera la persistencia de

especies en la red.

Se definieron dos nuevas variables a partir [a variable mecanismos. La
primera variable es Mecanismos de induccién a la dormancia (Mecanismos'P),
ésta consta de 4 niveles los cuales son obtenidos agrupando los resultados de
fodas las combinaciones de los mecanismos de reclutamienio para cada una de
las cuatro dormancias. Asi por ejemplo, un nivel de [a variable Mecanismos'® es
AmlP, el cual se refiere a la Dormancia ambiental con todos los 4 mecanismos de
reclutamiento (la primera columqa agrupada, Figura 9). Otro nivel seria Del®, el
cual se refiere al dormancia por abundancia de depredadores para todos los
mecanismos de reclutamiento (la tercera fila agrupada, Figura 9). La segunda
variable es con respecto a los mecanismos de terminacion de la dormancia

(Mecanismos™) y aplica la misma logica que el anterior.

Se ajustaron relaciones lineales entre la fraccion de DSp y la persistencia
de especies (PE) para cada uno de los 4 niveles de las variables Mecanismos!®
y MecanismosP. Esto se realiz6 para todas las combinaciones de los valores de
conectancia y riqueza de especies. Se fijaron los inferceptos de las relaciones
lineares en (PE = 2.74, fDSp = 0.1) {(este intercepto se calculdé como el promedio

de todos los interceptos de las regresiones entre Mecanismos'P y Mecanismos™
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y PE), gracias a esto [a pendiente de cada relacién se puede interpretar como un

inequivoco indicador de la fuerza de cada mecanismo sobre la persistencia de

especies.

4.3. Resultados
En la Tabla 6 se observan los resultados del ANCOVA. Se reporté un efecto
significativo de la conectancia sobre la persistencia luego de controlar por fDSp:
(F= 275.1 1, P <0.001), el mismo resultado se mantiene con Riqueza de especies
(F = 544.06, P <0.001) y mecanismos (F = 414.69, P <0.001). Por otro lado se
observa un efec.to significativo de la interaccion entre Mecanismos y Conectancia
(F = 19.80, P <0.001), Mecanismos y Riqueza (F = 15.95, P <0.001} y

Mecanismos y fDSpz (F = 414.69, P <0.001).

Tabla 6. Resultados del analisis de covarianza. Los *** indica que el valor de P es inferior a 0.001.

Factor GL Suma Cuadrados Media F P
fDSp: 1 118 117.99 6253.08 ***
Conectancia 1 54 ] 5.41 286.59 b
Riqueza 1 13.6 13.61 721.3 e
Mecanismos 1 26.4 26.39 1398.63 ***
Conectancia x fDSp: 1 5.2 525 278.11 b
Rigueza x Mecanismos 1 0.3 0.3 15.95 il
Mecanismos x fDSp: 1 7.8 7.82 414.69 i
Conectancia x Riqueza 1 57 5.74 304.37 b
Riqueza x fDSp: 1 10.3 10.27 544.06 b
Conectancia x Mecanismos 1 0.4 0.37 19.80 bl
Residuales 25639 483.8 0.02

En la Figura 10 se observa que el mecanismo Am'® es el que muestra

mayor efecto sobre la persisiencia consistentemente para todos los valores de
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conectancia y riqueza de especies. De'® es el mecanismo de segundo mayor

efecto. Luego los siguen Co'P y PriD. A medida que aumenta la conectancia y

riqueza, los mecanismos Co'® y Pri® disminuyen el efecto sobre la persistericia y

DE'® aumenta su efecto alcanzando los mismos niveles que Am'™,
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Figura 10. Pendientes obtenidas de la regresidn entre la fraccién DSp y persistencia de especies

para distintos mecanismos de induccién a la dormancia. Obtenido para varios niveles de
conectancia (C) y riqueza de especies (R).

En la Figura 11 se observa que el mecanismo Am'® es el que muestra
menor efecto con la persistencia consistentemente para todos los valores de
conectancia y riqueza de especies. Los mecanismos Co™?, De™ y Pr? similares
resultados para la mayor parte de las combinaciones de valores de conectancia
y riqueza de especie. Solo en los niveles altos de conectancia y riqueza de

especies el mecanismo De™ muestra mayores niveles que que Co™Py Pr'P,
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Figura 11. Pendientes obtenidas de la regresién entre la fraccién DSp y persistencia de especies

para distintos mecanismos de terminacién a la dormancia. Obtenido para varios niveles de

conectancia (C) y riqueza de especies (R}.

4 4 Discusion

Este estudio aumenta el entendimiento que se tiene hasta ahora de los

mecanismos de induccion y terminacion de la dormancia a nivel comunitario.

Observamos que existen mecanismos que afectan la persistencia en distintos

grados, cuyos efectos pueden depender de las caracteristicas de la red tréfica.

En particular observamos que la induccién a la dormancia (ID} gatillada por

factores ambientales {Am) es el mecanismo de induccién que aumenta mas

consistentemente la persistencia de las especies. Por otro lado, la terminacién de

la dormancia por mecanismos densodependientes (Co, De, Pr) promueven en
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mayor grado la persistencia en comparacion con la terminaciéon gatillada por

factores ambientales.

La mayoria de los estudios sugieren que la formacién de un banco de
organismos dormantes persistente es la clave para la sobrevivencia de muchas
especies de invertebrados en ambientes acuaticos (de Stasio 2007). Dado que
la formacién de organismos dormantes es directamente proporcional a la
abundancia o consumo de los activos, es de vital importancia gue el mecanismo
de induccién coincida con etapas de altas abundancias de la poblacién. Aqui se
ha mostrado que la induccién por factores ambientales parece ser el mecanismo
inductor mas beneficioso para las especies de la comunidag. Esto coincide con
muchas investigaciones que encuentran que la temperatura y el fotoperiodo son
los mecanismos de induccién comuinmente registrados para poblaciones
zooplanctonicas. Por otro lado se observa que tanto para fa induccién como la
terminacién de la dormancia, para los factores gatillados por abundancia de
conespecificos como abundancia de presas muestran niveles de efecto similares
bajo los gradientes de conectancia y riqueza. Lo anterior se observa porque
ambos mecanismos son similares en el sentido que estan basado en el aumento
de la competencia, dado que, los mecanismos gatillados por la abundancia de
conespecificos disminuye la competencia intraegspecifica y los mecanismos
gatillados por la abundancia de presas disminuyen tanto la competencia

intraespecifica como la interespecifica.
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Los organismos activos son los que interactian con las demas especies y
por lo tanto determinan la dindmica de consumo de la comunidad. Los
mecanismos de terminacién densodependientes son los que mostraron mayor
efecto positivo sobre la persistencia. Los resultados demuestran la importancia
de que la porcién activa de [a poblacién sea liberada en escenarios beneficios
para la especie, esto es, que disminuya la depredaciéon y la competencia

intraespecifica y maximice el consumo.

Por tltimo nuestros estudios sugieren que tal como se mosiré en el primer
capitulo de esta tesis, el aumento de la complejidad de la red tréfica amortigua el
efecto de la dormancia sobre la persistencia de la comunidad. Sin embargo, esto
se ve mas acentuado en algunos mecanismos que en otros. En particular, tanto
la induccién por factores ambientales (Am'P) como la terminacion por abundancia
de depredadores (De™P), fueron los mecanismos menos afectados conectancia y
la rigueza de especies. Por otro lado tanto la induccion como la terminacion de la
dormancia gatillado por abundancia de conespecificos y abundancia de presas
mostré mayor cambio al variar las condiciones de conectancia y riqueza de
especies en la red. Al parecer los mecanismos basados en abundancia de
recursos muestran ser mas afectados por la complejidad. Este resultado es
contrario a la intuicion dado que al tener redes mas ricas en especies y mas
conexas la disponibilidad de recursos sea menor, porque los mecanismos
basados en la minimizacidn de la competencia infra e interespecifica deberian

ser mas beneficiosos.
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5. Discusion General

El presente estudio describe como la presencia de ciclos de vida complejos tiene
consecuencias sobre la estabilidad de las comunidades bicldgicas. Se observd
que el efecto de la presencia de dormancia en las comunidades no es reducible
al efecto individual de la dormancia sobre cada especie por separado. En un
contexto de redes troficas, la dormancia actlia seglin la configuracion de las
interacciones. En este sentido, es importante considerar la interaccion de la
dorrlnancia con las propiedades de la red de interacciones de manera global y
también con [as caracteristicas troficas de las especies que presentan dormancia
(DSp). Por dltimo se observé que los mecanismos por los cuales se realizan las
transiciones de estado, son relevantes para determinar la persistencia de las

especies de la red y no tienen el mismo efecto para distintos grados de

complejidad.

En este articulo se considerd que todas las DSp presentaban latencia de
un afio (seccidn 6.8) sin embargo, en [a naturaleza, los organismos pueden pasar
desde dias hasta cientos de afios para terminar la etapa de dormancia (Gilbert
and Schreiber 1995, Hairston et al. 1995). La dormancia esta determinada por
mecanismos que responden a condiciones externas y que a su vez estin
coordinados por mecanismos hormonales internos (Danilevsky 1961). Variables
ambientales tales como la temperatura, fotoperiodo y pH, pueden atrasar o

adelantar la maduracion de organismos dormantes, permitiéndoles ser viables

56
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para terminar la etapa dormante antes de lo esperado. Latencias distintas a las
mencionadas en esta investigacion, podrian producir efectos en la estabilidad
diferentes a los que se observan en este estudio. Garay et al. 2017 {(no publicado
aun), muestra que el desfase entre la terminacion de [a dormancia y el tiempo de
latencia, pueden afectar severamente la persistencia de presas como

depredadores.

Nuestro modelo reduce la gran gama de ciclos de vida que integran
organismos dormantes presentes en la naturaleza a un estado activo y un estado
dormante. El estado activo interacttia con los demas organismos de la comunidad
y el estado dormante permanece aislado de la red de interacciones iréficas. Sin

embargo se ha observado que los organismos dormantes pueden ser parte de la

dieta de consumidores (Carol ef al. 1994). Bajo este escenario los consumidores
de organismos dormantes podrian ser clave tanto en la sobrevivencia de las DSp

como las de los demas especies.

Otro factor importante que no pudo ser abarcado en esta investigacion es
el aporte genético y geografico de la dormancia. La generacion de organismos
dormantes puede servir tanto para aumentar |la variabilidad genética como para
aumentar el rango geografico de ocurrencia de una poblacion (Hairston 1995,
Pulliam 1998, Leibold et al. 2004). En escenarios de perturbaciones de presion

sobre la comunidad (e.g.. cambios de temperatura o humedad, en escala de

afios) el aumento del pool genético es de crucial importancia para permitir la

adaptacién de poblaciones (Neil 1975, Nevo 1978, Hughes ef al. 2003). Sin

|
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embargo, dado que este trabajo considero solo ambientes con estacionalidad
marcada, los aspectos considerados en el modelo fueron suficientes para mostrar

efectos significativos sobre la persistencia de la comunidad.

La metodologia implementada en esta investigacion presenta limitaciones
inherentes relacionadas con el uso del modelamiento matematico de una red
fréfica y con la exclusion de la variabilidad genética como parametro de
modelamiento. Primero, las ecuaciones planteadas son de caracter determinista,
es decir no considera comportamientos estocasticos dentro de la dinamica, esto
reduce la complejidad y la generalizacién de los resultados. Por dltimo, no
considera variabilidad intrapoblacional de rasgos tales como el tiempo de
induccién y terminacion de la dormancia, este aspecto podrfa ser de gran
relevancia para evaluar |a persistencia de especies. En un escenario de varianza
intrapoblacional de rasgos las especies que presentan dormancia podrian
persistir en escenarios donde en la cual bajo el actual modelamiento no lo hacen.
En funcién de esto, la red tréfica podria ejercer presiones evolutivas scbre las
DSp, permitiendo que la expresion del rasgo de temporalidad de induccion y

terminacién de la dormancia cambie a través del tiempo.

Revelar los mecanismos por los cuales los ecosistemas sujetos a
perturbaciones persisten es critico para entender y predecir los efectos de
grandes cambios ambientales. Aqui hemos mostrado que las propiedades que
en un principio parecen ser solo importantes a nivel poblacional, pueden tener

efectos a nivel comunitario, y que su efecto sera determinado en parte por el rol
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de la especie deniro de la estructura de interacciones. Estos resultados son de
enorme importancia en un escenario climatico, donde las variaciones
estacionales son cada vez mas marcadas y tanto las especies como las
interacciones entre las especies se ven amenazadas. Esfe estudio puede ser
utilizado en el futuro para complementar programas de conservacion permitiendo

la identificacidn de especies que cumplen un rol clave en la comunidad.

Futuros estudios podrian incluir variabilidad intrapoblaciénal de induccion y
terminacién de la dormancia para evaluar en qué niveles se ejerce mayor presion
selectiva de este rasgo. Otro aspecto seria incluir variabilidad en la latencia de
organismos dormantes para evaluar el efecto de la variabilidad de este rasgo en
interaccién con la induccion y la terminacién y por Gltimo, futuros estudios podrian
considerar |la variable espacial dentro del modelo, para evaluar el rol de la

dormancia en la colonizacién y extincidn de parches en un contexio de

metacomunidades.




6. Apéndice

Para evaluar las hipétesis planteadas construiremos un modelo de ecuaciones
integrodiferenciales no lineales de primer orden, en las cuales cada variable de
estado representara la biomasa de las especies de la comunidad, en sus estados
en dormancia y activo. Para determinar las relaciones fréficas establecidas enire
cada par de especies, construiremos la topologia (arquitectura) de las redes én
base a tres modelos alternativos cominmente utilizados en la literatura y
evaluaremos cada hipotesis para cada uno de los modelos de red. Una vez
definida la topologia de las redes, se acoplara el modelo de dindmica poblacional
para cada especie. El modelo dinamico a usar sera el modelo bicenergético
(\r’odzis and Innes 1992, Williams & Martinez 2004), el cual lo complementaremos
con un modelo que simula las biomasas de los estados de dormancia, generado
en nuestro laboratorio {(ver mas abajo). Los valores de parametros seran
obtenidos de relaciones alométricas y de estudios publicados. Adicionalmente,
se realizara un andlisis de sensibilidad en torno a los parametros. Una vez
generado el modelo completo (topologia de la red y ecuaciones parametrizadas),
procederemos a ejecutar los disefios experimentales especificos para evaluar las

hipdtesis. A continuacién se describe de forma detallada cada etapa de la

construccion del modelo.
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6.1. Construccion de las redes
Para la construccion de [as redes se utilizara el modelo de nicho (Williams and
Martinez 2000). Este modelo ha sido ampliamente utilizado en la literatura
ecologica y es aceptado porque cumple con varias caracteristicas de las redes
troficas reales. Una cualidad de este modelo es que se puede escoger la

conectancia (C) y la rigueza de especies de lared (R).

6.2. Asignacion de masas corporales
Una vez que la topologia de la red esta construida se calcula la posicion trofica T
de cada una de las especies de la red segun el shortest path (Williams 2008) y

se le asignan masas corporales segtn

M=z 1
donde Z es la razon de tamafios corporales depredador-presa, la cual es obtenida
a partir de una distribucion normal {(media = 100, DE = 100), siguiendo a Berlow
et al. (2009). Las masas corporales asignadas se utilizaran para paramefrizacion

alométrica.

6.3. Modelo dinamico

Modelo dinamico para interacciones troficas

Las ecuaciones dinamicas se basan en el modelo bicenergético consumidor-

recurso (Yodzis and Innes 1992; Berlow ef al. 2009). El modelo

. B,
B, = —1;B, (1 - ;i) — XiB; — Yjeconsumers X1 YB;Fjifey 2
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B, = —x;B; + YicResources X1 YBiFji — Yjeconsumers X1 YBiF i/ ey 3

describe el cambio en la densidad de biomasa de los productores primarios
(Ecuacién 2) y de los consumidores (Ecutacion 3). Bi es la densidad de biomasa
de la poblacion i, r; es Ia‘tasa maxima de crecimiento masa-especifica, K; es la
capacidad de carga del el ambiente, x;es la tasa metabdlica masa-especifica, y
es la maxima tasa de consumo de [os consumidores relativo a su tasa metabdlica,
gjies la eficiencia de conversién de la poblacion j cuando consume a [a poblacién
. J
La respuesta funcional de los consumidores, Fj describe la fraccién
realizada de la tasa maxima de consumo cuando consume la poblacién j:.

w;jﬂ?

if — ph h
4 B{+XkeResources Wik By

donde wj es la proporcién de la tasa maxima de consumo asignada a consumir
J, Bo es la densidad de media saturacién de i, el exponente h regula la forma de
la curva, entre Holling tipo Il y Holling tipo lll. Nosotros usamos preferencias
uniformes de los consumidores con n recursos (wy=1/n), esto es, los

consumidores se alimenian segln la biomasa relativa de Ia presa.

6.4. Parametrizacion alométrica :
Acorde a Ia teoria alométrica de la ecologia (Brown ef al. 2004), las tasas por
unidad de biomasa de produccién R, metabolisme X, y consumo maximo Y,

siguen una ley de potencias a la -% con las biomasas:

_ -0.25
R, = a,Mp 5§
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Xcp = axM;"® 6

donde ar, ax y ay son coeficienies alométricos, M es la masa corporal de los
individuos de la poblacién, y los subindices C y P indican parametros de
consumidor y productor (Yodzis and Innes 1992). La escala de tiempo la
definimos normalizando [as tasas bioldgicas acorde a la tasa de crecimiento
masa especifica de las poblaciones basales, y la tasa maxima de consumo la

normalizamos a partir de las tasas metabdlicas:

ri=1 8

_ XC _ ax (MC)'—'O.ZS

= —_— 9
xi Rp a \Mp
Ye ay
=t =2 10
yl Xe ay

En esta caso, usaremos yi=8 y ej=0.85 para carnivoros, y ej=0.45 para
herbivoros; ax/ay=0.314 para consumidores y ax/ay=0.138 para productores

(Brose ef al. 2006).

6.5. Inclusion de los estados de dormancia

El modelo dinamico con estados de dormancia es el siguiente
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d. o
ks (1 - %:) ((1 — 8;(t, B))B; + £4p,(t, B) [ Uigi(u)Di(t:u)du) -
Y cconsumers Xi¥ViBiFji /ej — rve(t) 11

dB, co
T = am(tB) fi 6ig (WDt wydu + (1 ~ 8;(t, B)) Ty eresources Xi¥1ByFyy —
2} econsumers X1¥iBjFj; /e — (1 + @(t)B;
12

Dt - _ ap(tu)

3 o~ 0iP1(6, B)gi(W)D(t,u) — BiDy 13

D;(t,u = 0) = ky@(£)8;(L, B) Yjcrecursos Xi¥1BjFy 14
Di(t,u = 0) = @(t)n;§;(t, B)B; 15
D;(t,u = 0) = k(t)8;(t, B) E] eRecursos X1YiBjFyj 16

La variable de estado Bi representa la densidad de biomasa del estado
activo de la especie /. La variable Dj(t,u) representa la densidad de biomasa del
estado inactivo de la especie i en el tiempo ¢ y edad u. La funcién p(t,B) < [0,1]
es la favorabilidad para que los organismos en dormancia de Ia especie i recluten
en estado activo (de aqui en adelante, reclutamiento), §{t,B) ¢ [0,1] es Ia
favorabilidad del ambiente para que los organismos activos inviertan en la
creacioén de organismos-dormantes de edad cero (de agui en adelante induccién).
Tanto como son funciones que pueden depender del tiempo o de las abundancias
poblacionales de la comunidad. Los estados inactivos de [a poblacion i de edad
cero D(t,0) son generados proporcionalmente a la abundancia en el caso de los

productores basales y proporcionales al consumo en el caso de los
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consumidores. La funcidn g{u) € [0,1] es la capacidad fisiolégica del estado
inactivo para generar activos. El parametro & es la velocidad de salida del banco
de dormancia de la poblacidn i, i es la fraccion de la biomasa de la especie i que
sale del banco de dormantes y que efectivamente se convierte en biomasa de
activos de la especie i, ni es la proporcion de biomasa que sale del estado activo
y efectivamente se convierte en estado de dormancia, ki es la proporcion del
consumo de los consumidores i que se invierte en creacidén de biomasa del
estado inactivo /, i es la mortalidad de los dormantes. La funcién ¢ es el costo

en crecimiento por condiciones de invierno, vi es la fraccidén de la fasa de

crecimiento de las especies basales que actia como mortalidad.

La Ecuacién 12 indica el crecimiento de la poblacion activa de las especies
basales. En esta, el crecimiento logistico va acompariado de un término de
. crecimiento independiente de los estados inactivos, pero limitado por la inversién
en organismos en dormancia (1 — Bi(t,B)) , ¥ un término que regula el ingreso a
la poblacién activa de estados en dormancia g,p;(t, B) f0°° o,g;(w)D;(t, w)du. El
pentitimo término representa la pérdida de biomasa por consumo de los
depredadores. El Ultimo es la mortalidad por las bajas temperaturas de invierno,

la cual es proporcional a la tasa de crecimiento por una proporcién y.

La Ecuacion 13 representa el crecimiento de la poblacion activa de
consumidores. En esta, el primer término indica el ingreso a |a porcidn activa de

la poblacién de los organismos en dormancia que reclutan. El segundo término
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representa el ingreso de biomasa a la poblacidén activa por consumo de los
recursos, el cual esta limitado por la proporcion del consumo que se invierie en
crecimiento de la porcion activa 1 — §;(t,B). El tercer término representa la
pérdida de biomasa por consumo de los depredadores de [a especie i. El Gltimo
término representa la mortalidad, la cual aumenta por bajas temperaturas

invernales segun la funcién o(t).

La Ecuacion 14 representa la dinamica de los organismos en dormancia a
través de la ecuacion de adveccién. En esta ecuacién, el primer término indica el
mecanismo de envejecimienio del banco de organismos en dormancia. El
segundo término representa la salida del banco de organismos en dormancia de
edad u. Y &l ultimo términc representa la mortalidad o inviabilidad de los

organismos en dormancia por causas ambientales.

La Ecuacion 15 representa la creacién de organismos en dormancia de
edad u = 0 de las especies basales, la cual es proporcional a la abundancia de
los .organismos activos. Esta ecuacion es una de las condiciones de borde del
sistema. La Ecuacién 16 representa [a creacién de organismos en dormancia de
edad u = 0 de los consumidores, la cual es proporcional al consuma de los
organismos activos. Esta ecuacion es otra de las condiciones de borde del

sistema.
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6.6. Induccién a la dormancia
La induccién a la dormancia §; (1,B), es una funcién cuyo codominio esta entre
cero y uno, e indica la favorabilidad para la entrada en dormancia de los
organismos. Esta funcién puede depender de factores ambientales o puede
depender de factores demograficos como abundancia de conespecificos,

depredadores o presas:

1) Induccidon a la Dormancia gatillada por factores ambientales (Am). En este
caso la entrada en dormancia se inicia cuando finaliza la mitad mas fria del afio

y finaliza un poco antes de iniciar la etapa mas fria

8,(t,B) = {1 rertasado 3 semanas del inicio de la primavera
LTI 710 retrasado 3 semanas del término de la primavera

2) Induccién a la Dormancia por abundancia de conespecificos (Co): En este caso
la entrada en dormancia depende de abundancia de conespecificos, alcanza su
minimo valor cuando la densidad de [os activos es cero y su valor maximo lo
alcanza asintdticamente a medida que la poblacién crece, el punto medio lo
obtiene en b;,. El parametro g; indica la abruptez de la curva.

By
B;

0;(t, B) =5~
(&, B) b‘g{+3f‘

18

3) Induccion a la Dormancia por abundancia de depredadores (De): la entrada en
dormancia depende de la abundancia de depredadores, alcanza su minimo valor

cuando la abundancia cuando los depredadores de |a especie i es cero y su valor
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maximo se alcanza asintéticamente a medida que aumenta la abundancia de los

depredadores. El parametro 8; indica la abruptez de [a curva.

EjECansumers Bfi

8;(t,B) = 19

bﬁ)i +Xjeconsumers B}Bi

4) Induccién a la Dormmancia por abundancia de presas (Pr). la entrada en
dormancia depende de la abundancia de presas, alcanza su maximo valor
cuando la abundancia de las presas de la especie i es cero y su valor minimo se
alcanza asintéticamente a medida que aumenta la abundancia de las presas. El

parametro g; indica la abruptez de la curva.

EjEResources B}Bl

6;(t,B) =1— 20

bﬁ,‘ +ZjeResources Bfi

6.7. Terminacion de la dormancia
La funcion p;(t,B), €s una funcién cuyo codominio esta enire cero y uno, e indica
la favorabilidad para la terminacion de la dormancia. Esta funcion puede
depender de factores ambientales o puede depender de factores demograficos

como abundancia de conespecificos, depredadores o presas:

1) Terminacién de la dormancia gatillada por factores ambientales (Am): En este
caso |a terminacién se inicia cuando finaliza la mitad mas fria del afio y finaliza

un poco antes de iniciar la etapa mas fria

1 iniciode laprimavera

0 término de la primavera A

pi(t,B) = {
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2) Terminacién de la dormancia por abundancia de conespecificos (Co): En este

caso la terminacidn depende de abundancia de conespecificos, alcanza su
-

maximo valor cuando la densidad de los activos es cero y su valor minimo lo

alcanza asintéticamente a medida que la poblacion crece, el punio medio lo

obtiene en by,. El parametro g; indica la abruptez de la curva.

sl
By, pbi
bm"'BI

ptB) =1~ 22

3) Terminacién de la dormancia por abundancia de depredadores (De):. la
terminacion depende de la abundancia de depredadores. Esta alcanza su
maximo valor cuando la abundancia de los depredadores de [a especie i es cero

y su valor maximo se alcanza asintéticamente a medida que aumenta la

abundancia de los depredadores. El parametro f; indica la abruptez de la curva.

Zjet.‘omumldares B}Bi

pi(t,B)=1- 23

bfcf'['zje(.‘onsumidores Bfl

4) Terminacién de la dormancia por abundancia de presas (Pr): la terminacion
depende de la abundancia de presas, alcanza su minimo valor cuando la
abundancia de las presas de la especie i es cero y su valor maximo se alcanza
asintéticamente a medida que aumenta la abundancia de las presas. El

parametro f; indica la abruptez de la curva.

Ej eRecursas Bfi

pi(t! B) = 24

bﬁ,‘ +2jeRecursos Bft
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6.8. Edad de latencia
La funcién, gi(u) indica la viabilidad de un organismo en dormancia para pasar al
banco de activos seglin la edad u. Esta es una funcion escalonada, teniendo
valores cero antes del umbral de latencia L, valor uno entre Ly L + V, y cero de
nuevo cuando u es mayor a V, donde V es la maxima edad en donde un

organismo en dormancia es viable para pasar al banco de activos.

0 u<l
giw)={1 L<u<L+V 25
0 L+V=<u

Se eligieron parametros de latencia de un afio L = 1 y una méaxima edad
f
V=5 afios.

6.9. Costo en crecimiento por condiciones de invierno.
La funcion ¢(t) indica el aumento de mortalidad por efecto de las bajas

temperaturas.

2
@) = Omax (0- 5 €os (ﬁ (t- (pfase)) + 0. 5) 26

Donde g, ©s el parametro que indica cuando parten las estaciones. El
parametro ¢, representa el costo maximo en crecimiento por condiciones de
invierno asi, cuando @, = 0 se considera un ambiente sin estacionalidad
marcada, Yy @1 > 0 se considera un ambiente con estacionalidad marcada (en
las simulaciones se UsO Qnax = 0 Y @max = 12. Para el caso de las especies

basales, como el costo en crecimiento por condiciones de invierno es

B
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proporcional a su tasa de crecimiento r y no a su mortalidad, se aplica un factor
corrector y=0.05, por lo tanto el costo en crecimienic genera una mortalidad
equivalente al 0.05*12 = 0.6 = 80% de su tasa de crecimiento (véase ecuacion

12). -

6.10. Parametros relacionados con los estados dormantes
Los parametros relacionados con los estados dormantes se eligieron

considerando valores estimados de sistemas naturales y calculos de vida media.

Estos son
Parametro Unidades Valor

-V Sin unidades . 09
o w | 40
e w 5%
Mi w 0.001™
B [ Sinunidades 3.0
bio HgCL W 01

Tabla 7: Valores de los parametros relacionados con la dormancia, (w: semana, pgC: micro gramos

de carbono de biomasa seca, L=litros)
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6.11. Simulacion
Para cada uno de los objetivos se correra la simulacién 200 veces (con distintas
matrices y aleatorizacion en los parametros del modelo de ecuaciones
diferenciales), para cada combinacion de conectancia (con valores 0.10, 0.15,
0.20), riqueza {con valores 20, 40, 60), para cada combinacién de mecanismos
de reclutamiento y dormancia (las diez combinaciones mostradas en [a Figura 9)
y para costo en crecimiento por condiciones de invierno maximo (con valores Oy
12) , lo que entrega un fotal de 200x3x3x10x2=3600 simulaciones. Las
- condiciones iniciales para los organismos activos se tomaron de una distribucion
uniforme con media 0.1 ygC/L y rango [0.075 ugC/L, 0.125 pgC/L] y la de los
estados en dormancia de edad 0 de una distribucién uniferme con media 5 ugC/L
y rango [6.25 pugC/L, 3.75 ugC/L]. E! tiempo de iteracion de cada simulacion se
fijo en 25 afios (1304,5 semanas), tiempo en que todas las simulaciones

mostraron llegar a un punto fijo (oscilatorio o asintético).

6.12. Fraccién de DSp (fDSp)

En cada simulacion la fraccién de DSp se obtendra de una distribucion
continua y uniforme, -con rango entre 0.1 y 1. La asignacidn de la presencia de
dormancia para cada especie se realizara a partir de la fraccidon escogida. En
ciertos instantes se considerara como variable el z-score de fDSp, €l cual se

obtiene de

__ fDSp—(fDSp)
fbSp, = std(fDSp) '
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donde el paréntesis { ) indica el promedio y la funcion std() indica la desviacién

estandar.

6.13. Variables respuesta: medidas de estabilidad
Las variables respuesta en los analisis seran la estabilidad de la red tréfica,
medida como la persistencia de especies (PE) y persistencia de especies sin
dormancia (PE-). La persistencia de especies se calcula como la razén entre la
cantidad de especies que persiste al final de la simulacion y la cantidad de

especies totales de la red:

cantidad de especies que persiste al final de Ia simulacién
cantidad de especies totales delared

PE =

<

La persistencia especies sin dormancia (P-) se calcula como ia razén entre
la cantidad de especies sin dormancia que persiste al final de [a simulacién y la

cantidad de especies sin dormancia de la red inicialmente:

__ cantidad de especies sin diapausa que persiste al final de Ia simulacién
- cantidad de especies sin diapaunsa de la red inicialmente

PE~

28

6.14. Variables intermedias de los modelos estadisticos: indice de
conectividad efectiva de Ulanowicz

Supongamos que Ty es el flujo (o fuerza de interaccidn) de biomasa desde la
especie / hacia la especie j. La cantidad total de biomasa que emana desde i se
calcula sumando todas las magnitudes de intercambio hacia todas las especies

(T; = X; Tij)- En tal caso se podria definir como el flujo total de las interacciones

de la red como (T)
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T= ZT,:ZZTU

La probabilidad de que una unidad de magnitud de intercambio (e.g.
biomasa), que esté pasando de una especie cualquiera a otra especie cualquiera,
pase en particular de la especie i a la especie j, se calcula como Tj/T. Ulanowicz
and Norden (1990) argumentaron que la mejor medicion para la diversidad de
flujo se calcula como

m==37> ()1es()
i=1 j=1

Una fraccién de esta diversidad que viene de caracteristicas estructurales

de |a red se definirda como A, o informacioén mutua promedio:

=Y () on ()

i=1 j=1

a partir de esto Ulanowicz (1997) define la medida

m({Ty}) = bz ,
donde b es la base en la cual los logaritmos fueron calculados y R=H-A (notese
que m depende de todo el conjunto de flujos {7 }). El parametro m es una medida
de diversidad, considerando los flujos de biomasa entre especies. Cuando el

parametro m se acerca a 1 se considera que la red es mas vulnerable a

catastrofes iniciadas por periurbaciones exdgenas al sistema y al azar.
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En este trabajo nos interesa dar cuenta de fuerzas de interaccion gue
varian temporalmente deniro de un afio, definiremos la fuerza de interaccion
como el flujo promedio en 5 afios entre una especie / y j a partir de la ecuacion

11y 12 como

fp _ Xy iy
Ty ==, I, ByF;; dt
donde to = 20 afios y tr= 25 afios. A partir de esto definimos el indice de

conectividad efectiva de Ulanowicz m:

®
m=m({T]’})=b2 29
Similarmente, definiremos la versidon per capita definiendo la fuerza de

interaccién per capita como el flujo promedio en 5 afios entre una especie i y |,

por abundancia de especie i, también a partir de [a ecuacién 11 y 12 como

foPC _ ( s Ly ity
TIPPe = (7 B, dr) o oy ByFy dt
donde fu = 20 afios y & = 25 afios. A partir de esto definimos indice de

conectividad efectiva de Ulanowicz per-capita mpc:

mye = m ({T"}) = 52 30
Las variables my mp: sera usada en el disefio estadistico, para establecer
relaciones de caL{salidad entre variables. Ulanowicz (1897) ocupa el término’
conectancia efectiva para referirse a m, sin embargo esta notacién puede causar

confusiones en el contexto de redes, donde conectancia es un indice de lared y

no de las especies de la red como sugiere la notacion de Ulanowicz.
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6.15. Métodos numericos
Para resolver el sistema de ecuaciones diferenciales se utilizara el método de
volimenes finilos (Eymard ef al 2000, LeVeque 2002) con discretizacion
adaptativa. El integrador utilizado para resolver el sistema de ecuaciones fue
programado y ejecuiado en Matlab 2011b. Las simulaciones se ejecutaron en el
cluster de Biotecnologla de la Facultad de Ciencias Fisicas y Matematicas de la
Universidad de Chile. Los analisis estadisticos se ejecutaron en un computador

personal, en el lenguaje R {version Rx64 3.1.2).
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