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Resumen

Las comunidades animales son estructuradas mediante complejas interacciones entre distintos
niveles de organizacion y escalas espaciotemporales. Esto es reflejado por las distribuciones de
tamafios corporales observadas en la naturaleza. Estas son patrones emergentes centrales para
comprender procesos ecoldgicos y evolutivos de los ecosistemas. La Hipdtesis de Disciontinuidad
de Texturas (HDT) busca explicar la existencia de discontinuidades (“gaps” y “clumps”) observadas
en estas distribuciones. Actualmente la ausencia de formulaciones matematicas de esta hipotesis
limita la capacidad de establecer predicciones cuantitativas utiles. Esta tesis se basa en relaciones
alométricas y la estructura espacial del paisaje, para expresar matematicamente y cuantitativamente
un mecanismo inserto en la HDT. Se disefid6 un modelo estatico de campo medio y un Modelo
Basado en Individuos (IBM) dinamico, basados en paisajes fragmentados, y se realizaron analisis
paramétricos y numéricos de sus predicciones. El modelo estatico identifico tres escenarios
posibles, altamente dependientes de los parametros estructurales del paisaje. A través de la
generacion y analisis de paisajes artificales aleatorios, se mostré que la percepcion discontinua del
paisaje es robusta bajo el mecanismo general considerado. Finalmente, las correspondencias entre
los modelos estatico y dinamico son ampliamente congruentes y dependen de las condiciones de
inicio y del ritmo de colonizaciéon de nuevos parches. El rol de la variabilidad ambiental, no
evaluado aqui, y las multiples interacciones entre los atributos del IBM, podrian dar cuenta también
de las principales diferencias entre los distintos enfoques. Los resultados muestran que los preceptos
y consecuencias de la HDT pueden ocurrir en paisajes naturales y presentan una posible via para
determinar predicciones cuantitativas evaluables. Este trabajo representa un aporte necesario y
complementario a los estudios existentes en esta area de la teoria ecologica.
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Abstract

Animal communities are structured through complex interactions between different levels of
organization and spatio-temporal scales. This is mirrored by body size distributions observed in
nature. Such emergent patterns are crucial to understand ecosystem ecological and evolutionary
processes. The Textural Discontinuity Hypothesis (TDH) attempts to explain the existence of
discontinuities ("gaps" and "clumps") observed in such distributions. Currently the lack of
mathematical formulations of this hypothesis limits the ability to establish useful quantitative
predictions. This thesis uses allometric relationships and landscape spatial structure to
mathematically and quantitatively express a mechanism inscribed in the TDH. A static mean-field
model and a Individual Based Model (IBM) were designed, based in fragmented landscapes, and
numerical and parametrical analyses of their predictions were made. The static model identified
three possible scenarios, highly dependent of landscape structural parameters. Through the
generation and analysis of random artificial landscapes, it was shown that the discontinuous
perception of landscape is robust under the general considered mechanism. Finally, the
correspondence between static and dynamic models are largely congruent and are dependent on
initial conditions and colonization rhythm of new patches. The role of environmental variability, not
evaluated here, and the multiple interactions between IBM attributes, could account also for the
main differences between the two approximations. The results show that the precepts and
consequences of the TDH can occur in natural landscapes and are a possible way to determine
testable quantitative predictions. This works represents a necessary and complementary contribution
to current studies in this field of ecological theory.
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Introduccion

Dentro de ecologia de comunidades conviven diversos intereses, preguntas y objetivos,
abocados al entendimiento del conjunto de procesos ecolégicos que ocurren en el nivel de
organizacion comunitario (Verhoef y Morin, 2010). Esta descripcién evita explicitamente
imponer limites espaciales o temporales al objeto de estudio de la disciplina, recurriendo en
cambio al “nivel de organizacion comunitario” (Begon et al., 2006). Este recurso responde a
un hecho claro, que es que no existe una unica escala espacial o temporal en donde se puedan
enmarcar aquellos procesos considerados “comunitarios”. En sus primeros desarrollos
tedricos, la ecologia de comunidades se ha basado principalmente en procesos sin
componentes espaciales y se a concentrado en las interacciones bidticas, particularmente
competencia y depredacion (Ricklefs y Schluter, 1993). Es posible que esto se deba a una
combinacion de las limitantes metodologicas y tecnologicas, asi como a la eleccion 1égica de
atacar los problemas mas sencillos en primera instancia. Estos enfoques eventualmente se
fueron complementando con la inclusion de mecanismos a escalas espaciales mayores.
Particularmente destacados en este proceso son los aportes de los modelos metapoblacionales
y la biogeografia de islas (en especial los articulos de Levins, 1969 y MacArthur y Wilson,
1967). Este impulso se vié ampliamente fortalecido con un creciente aumento en la
disponibilidad de ciertas herramientas, particularmente el sensoramiento remoto satelital y el
poder computacional. Entre fines de los ochenta y principios de los noventa, de la mano de la
ecologia de paisajes y la macroecologia, crecié considerablemente la exploracién de
mecanismos regionales e histéricos para entender los procesos comunitarios (Brown y
Maurer, 1987, 1989; Ricklefs y Schluter, 1993; Hubbell, 2001; Turner et al., 2001). El
problema de la escala en ecologia es hoy en dia un area sumamente desafiante y hasta cierto
punto inexplorado. Es cada vez mas evidente que existe una influencia pervasiva y
significativa de la dimensién espacial y temporal de los sistemas, y que debe considerarse
para dar cuenta de las preguntas centrales en ecologia (Levin, 1992; Maurer, 1999; Verhoef y

Morin, 2010; McGill, 2010).

La estrucutra de los paisajes afecta los procesos ecoldgicos a través de su interaccién con los
atributos de las especies involucradas (Keitt et al., 1997, Urban y Keitt, 200, McCann et al.,
2005; Borthagaray et al.,, 2012). El atributo mas informativo de los organismos para

comprender estos procesos, especialmente en animales, es el tamafio corporal, ya que se esta



asociado con la mayoria de las caracteristicas ecologicamente relevantes para comprender su
interaccion con el ambiente (Peters, 1986, Brown et al., 2004). En particular, condiciona la
escala a la que los animales usan y viven en el paisaje a través de atributos como el area de
accion, la distancia y velocidad de movimiento o la demanda de recursos (Peters, 1986). Esta
correspondencia puede entonces dar lugar a que ciertos paisajes selecciénen tamafios
corporals o, inversamente, las especies seleccionen paisajes en funcién de su tamafio (Keitt et
al., 1997, Urban y Keitt, 2001). En este sentido la influencia del paisaje sobre la viabilidad de
distintas especies condiciona la forma en que se distribuyen los tamafios corporales tanto a
niveles regionales (Holling, 1992; Allen y Holling, 2008) como en comunidades locales
(Borthagaray et al., 2012). A nivel comunitario, pero también a escalas mayores, las
distribuciones de tamafios corporales son reconocidas como atributos centrales de los sistemas
ecologicos y como tales tienen una larga historia en ecologia (Elton, 1927; Hutchinson y

MacArthur, 1959; Gaston y Blackburn, 2000).

Como patron emergente a gran escala, las distribuciones de tamafios corporales animales
estan fuertemente moldeadas por multiples procesos ecolégicos y, por lo tanto, tienen un gran
potencial informativo (Brown, 1995; Gaston y Blackburn, 2000). A grandes escalas (al menos
en especies terrestres), son predominantes distribuciones unimodales, con mayoria de tamafios
pequefios, y una importante asimetria positiva (Maurer, 1999; Blackburn y Gaston, 1994).
Los mecanismos propuestos para explicar estas tendencias son diversos y tienen una
considerable historia en ecologia, aunque posiblemente los mas explorados sean los que se
basan en tasas de especiacion y extincion tamafio corporal dependientes (Hutchinson y
MacArthur, 1959; Gaston y Blackburn, 2000; Koztowski y Gawelczyk, 2002). Por otro lado,
el trabajo de Brown et al., (1993) agrega mecanismos de base energética y la optimizacion de
la adecuacién bioldgica como posibles respuestas a las tendencias observadas a gran escala.
Dicha propuesta ha tenido gran impacto a la comunidad cientifica, generando una importante
discusion tedrica, incluyendo alternativas basadas en las ideas principales (Kozlowski y
Gawelczyk, 2002; Marquet et al., 2008), mas alla de cuestionamientos de la validez del

modelo (Koztowski, 1996).

Respecto a la relacion entre la forma de las distribuciones de tamafios corporales y la escala
espacial, existe una mayor variacién hacia escalas menores, incluyendo simetrias, asimetrias

negativas y multimodalidad (Marquet y Cofré, 1999; Gaston y Blackburn, 2000). Se ha



demostrado que los patrones locales no son necesariamente el simple producto del muestreo
aleatorio de las distribuciones regionales (Marquet y Cofré, 1999; Gaston y Blackburn, 2000).
Esta evidencia sugiere que el tipo de habitat o las interacciones interespecificas tienen un rol
preponderante a pequeflas escalas espaciales, de forma que pueden estructurar las
distribuciones de tamafios corporales de forma (relativamente) independiente respecto a la
agrupacion regional de especies (Gaston y Blackburn, 2000). Esto contrasta con la robustez de
los patrones globales, planteando al menos dos posibilidades no excluyentes: la existencia de
procesos universales evidentes solo a grandes escalas, los cuales serian producto de complejas
interacciones multiescala, o que existan frecuencias diferenciales, repetidas a través de los

continentes, para distintos tipos de distribuciones locales.
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Figura 1: Categorias de hipdtesis que buscan explicar las
distribuciones de tamafios corporales, segin Allen et al.,
(2006). Se muestran las regiones en el espacio de escala
geografica y temporal en el que se espera que acttiien las

distintas clases de hipdtesis. Adaptado de Allen et al., 2006.

La necesidad de caracterizar y sintetizar las interacciones entre procesos a distintas escalas es
una caracteristica distintiva de los sistemas ecologicos y de sistemas complejos en general
(Chase y Leibold, 2002; McGill, 2010; Levin, 1992). Para el caso de las distribuciones de
tamafios corporales, Allen y colaboradores han propuesto una clasificaciéon de las hipdtesis
existentes, junto con la escala a la que estarian actuando y una serie de predicciones respecto a
los cambios que ocurririan frente a diversos eventos ecologicos (Allen et al., 2006). Los
autores definen cinco categorias asociadas a distintas escalas, acordes a los procesos

dominantes en cada una de estas. En las escalas menores, las interacciones bidticas y la



disponibilidad de recursos son determinantes para la supervivencia de los organismos
individuales y por lo tanto de las especies (hipotesis de interacciones bidticas y de
discontinuidad de texturas; Fig. 1). A escalas mayores dominarian mecanismos lentos: la
historia geografica y evolutiva de los taxones (hipdtesis biogeograficas, filogenéticas y
energéticas; Fig. 1). Mas alla de la utilidad de caracterizar las hipdtesis y las escalas
asociadas, el verdadero desafio es comprender la forma en que interactian estos mecanismos

y desarrollar predicciones ttiles para establecer una agenda de estudios empiricos acordes.

Comprender como interactian multiples procesos a escalas espacio temporales dispares es
una tarea clave, pero también ambiciosa (Marquet et al., 2005; Allen y Holling, 2008). Uno de
los grandes obstaculos es la poca especificidad en las hip6tesis en contraste con la
idiosincrasia de los sistemas ecologicos (Simberloff, 2004). Por ejemplo, los procesos
biogeograficos muchas veces dependen de accidentes geoldgicos, los cuales varian
ampliamente de un lugar a otro (Lessa et al., 2003). En esta tesis se busco establecer un
modelo tedrico capaz de hacer predicciones concretas respecto a ciertas caracteristicas
observadas en distribuciones de tamafios corporales. En particular, se caracterizé un
mecanismo que puede ser inscripto en la Hipétesis de Discontinuidad de Texturas (Holling,

1992), la cual es revisada a continuacion.

Hipotesis de Discontinuidad de Texturas

El trabajo de C. S. Holling (1992) mostré que las distribuciones de tamafios corporales no
necesariamente son continuas presentando frecuentemente interrupciones. En este sentido,
Holling demuestra la existencia de un patrén de agrupaciones (“clumps”) para ciertos tamafios
corporales delimitadas por huecos (“gaps”) o rangos de tamafios corporales con baja
ocurrencia de especies. El autor argumenta solidamente que dicho patrén no es producto del
azar y muestra que los mismos gaps y clumps estan presentes en distintos taxones (aves y
mamiferos), existiendo una correspondencia casi biyectiva entre los huecos de distintos
biomas (praderas y bosques de Norteamérica). Este trabajo abrié un intenso debate, siendo
criticado desde el punto de vista metodologico (Manly, 1996; Siemann y Brown, 1999). Sin
embargo a través de los afios se ha acumulado evidencia que respalda la existencia y
regularidad de las discontinuidades en los tamafios corporales (Allen y Holling, 2002, 2008b).
Por otro lado, las criticas metodolégicas han demostrado ser débiles en varios aspectos (Stow

et al., 2008).



De todas formas, el eje de la discusion sobre las discontinuidades de tamafios corporales gira
en torno al origen de las mismas y la capacidad de los datos existentes para dar una respuesta
inequivoca. La proposicién original de Holling se vincula estrechamente con cierta
concepcion tedrica del funcionamiento de los ecosistemas naturales (Carpenter y Leavitt,
1991; Holling, 1992; Levin, 1992). Seguin la misma, denominada Hipédtesis de Especies Clave
Extendida (“Extended Keystone Species Hypothesis), el funcionamiento de los ecosistemas
estd determinado por la influencia de algunos procesos clave (“keystone processes”). Estos
procesos podrian ser la frecuencia de incendios en un bosque o la tasa de descomposicion de
materia organica del suelo. En un ecosistema dado, son pocos los procesos que alcanzan tal
predominancia y cada uno actta en una ventana espaciotemporal diferente (Fig. 2). Debido a
esta influencia, otros procesos subordinados son arrastrados por estas dindmicas
(“Entrainment Hypothesis”; Holling, 1992), de forma que las periodicidades observadas en el
sistema ocurren en la vecindad de un nimero limitado de valores, en sintonia con los ritmos,
estructuras y extensiones de los procesos clave. De esta forma, los periodos de las variables
ecosistémicas mas relevantes presentan una distribuciéon multimodal, cuyos picos coinciden

con las frecuencias de los procesos estructuradores del sistema.
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circulos llenos muestran tamafios corporales
hipotéticos (no se muestra el eje) de especies
animales, en un patrén discontinuo. La
asociacion entre la ubicacion de los clumps
con las escalas de los procesos clave refleja
graficamente los mecanismos propuestos por

la Hipotesis de Discontinuidad de Texturas.

Esta division condiciona las escalas a las que las especies animales pueden utilizar de manera
mas eficiente los ecosistemas. Por ejemplo, la estructura del dosel de un bosque es un medio
sumamente diferente a una pradera desde el punto de vista del movimiento de las aves. Esta

diferencia sugiere que un bosque denso es un ambiente propicio para especies pequefias y mas



bien desfavorable para especies grandes. Es esperable entonces que la distribucién de tamafios
corporales refleje este caracter discreto y discontinuo de los procesos ecosistémicos. Esta es la
prediccion principal de la Hipdtesis de Discontinuidad de Texturas (HDT; "Textural
Discontinuity Hypothesis”)(Holling, 1992). La posicion de los clumps de tamafios corporales,
se corresponde entonces con las escalas espaciales y temporales que resultan mas adecuadas
para explotar los recursos existentes en el ecosistema. Como contraparte, los gaps en las
distribuciones denotan los tamafios corporales en los que existen menos oportunidades de
utilizacion de dichos recursos (Fig. 2). Adionalmente, los gaps y clumps, dentro de un grupo
de especies con un mismo plan corporal, deberian ocurrir en los mismos valores en biomas
con estructuras y procesos clave similares. Es decir, siempre que las escalas Optimas para
explotar un ambiente sean las mismas, clumps ocurriran en los mismos valores. Dichos
valores deberian cambiar de forma predecible al analizar grupos con planes corporales
diferentes. Estas predicciones fueron observadas por Holling en su base de datos de
mamiferos y aves de bosques y praderas norteamericanas (Figs. 2 y 3). Mediante varios
analisis estadisticos, Holling descarta una serie de hipdtesis alternativas, considerando que la
HDT es la mas adecuada para explicar los patrones reportados. Tanto este trabajo como otras

publicaciones (Allen et al., 1999; Raffaelli et al., 2000; Allen y Holling, 2002; Fischer et al.,
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2007; Ludwig, 2008; Sendzimir, 2008) corroboran la existencia de discontinuidades en varios
sistemas naturales y en la mayoria de grupos taxonémicos mas abundantes. Para el caso

particular de aves, es especialmente contundente el trabajo de Skillen y Maurer (2008).

(a) Aves de bosque boreal Figura 4: Proporcion de cantidad de
0.3 n =101
oal 7 % / especies en las agrupaciones de tamafios
7,
o W //1,2 s % 7 Z corporales de aves norteamericanas
7
" A - T T © segln distintos biomas (a: bosque
I
g boreal, b: pradera y c¢: ambos). Cada
% 0.3 (b) Aves de pradera
kT ni=08 7 agrupacion tiene un nimero asignado y
2 0.2 2 345 86 7 ///s // ) ) )
s, % /// esta ubicada en el intervalo de pesos
I /]
S . a%ﬂ%% // : / YAl 1 corporales en que fue observada.
o
& o Adaptado de Holling (1992).
(c) Aves Norteamericanas £
31 n:517 /%// // /4/
0.2 % //// // 7
tomm34se T | /////5/ 7
. 74777 i
Wolndt, .
2.0

3.0 4.0
LOG TAMANO CORPORAL

Pero la evidencia favorable no desacredita las criticas a esta vision de los ecosistemas y en
particular a las discontinuidades de tamafios corporales como una manifestacion de la misma.
Uno de los puntos débiles de la HDT es que los mecanismos detrds son notoriamente
genéricos y vagos. Estos pueden abarcar casi cualquier tipo de percepcion y/o uso del paisaje
tamafio dependiente. Es llamativo el hecho de que a la fecha practicamente no existen
planteos en lenguaje matematico que puedan dar predicciones cuantitativas contrastables. Esta
limitacion conspira contra la utilidad y atractivo de la hipdtesis, asi como el desarrollo de los
conceptos y teorias asociados (Allen y Holling, 2002, 2008a; Ludwig, 2008). En este sentido
los trabajos de Szabo y Meszéna (2006) y Scheffer y van Nes (2006) son las excepciones mas
importantes a la regla general. El primero busca explicitamente traducir los supuestos de la
HDT a un lenguaje matematico y evalia numéricamente las predicciones del mismo. Este
modelo demuestra que puede generar un patrén discontinuo en tamafios corporales. Respecto
a las predicciones de este modelo, el punto mas débil es el uso abstracto que tiene del
concepto de escala de percepcion. Esta abstraccion es adecuada y util para el modelo
presentado, pero posiblemente est¢ un escalon de abstraccion mayor del preciso para

extrapolar con datos reales. El segundo est4 basado de forma completamente independiente de



los supuestos de la HDT. Los autores sugieren que el patron de clumps y gaps puede ser
generado por un proceso de similaridad autoorganizada (“self-organized similarity”). Por otro
lado el trabajo no especifica exactamente qué es lo que representa el eje del nicho “tamafio
corporal”, si no que prefiere mantener la generalidad. Esto lo hace perfectamente compatible
con la HDT. Esta nocion es respaldada fuertemente por la robustez que el modelo presenta
frente a (1) la imposicion de un paisaje adaptativo generado externamente (es decir, que no es
producto de la autoorganizacion del conjunto de especies) y (2) la persistencia del patron
frente a procesos evolutivos simples. Por otro lado, el modelo planteado por los autores no
incluye relacion alguna entre el tamafio de las especies y sus atributos asociados a

capacidades competitivas (como capacidad de carga).

A pesar del caso particular del articulo de Szabd y Meszéna (2006), no existen modelos que
puedan ser contrastados con observaciones reales. Teniendo en cuenta esta situacion, es de
interés para la ecologia actual la formulacion modelos que expresen mecanismos generales
inscriptos dentro de la HDT, capaces de hacer predicciones utiles a la teoria ecologica y a los
desafios que esta enfrenta como el cambio global y la conservacion de la biodiversidad. Esta
tesis apunta a avanzar en la formalizacion matematica de la HDT. Para alcanzar esta meta se
explord la interaccion entre la estructura espacial del paisaje y la forma en que los organismos
perciben los recursos del mismo. El eje conceptual son los mecanismos que vinculan una
estructura espacial de parches de hébitat con una percepcion discontinua en la cantidad de
recursos disponibles. Implicitamente y explicitamente se analizaran las consecuencias a nivel
poblacional y comunitario, para finalmente determinar las consecuencias esperadas en las

distribuciones de tamafios corporales.

Hipétesis

La estructura espacial de los paisajes afecta el balance existente entre la obtencion y el
consumo de energia de los animales que viven en el mismo. A través de la tasa metabodlica y la
movilidad individual, este balance es producto de la interaccion entre el tamafio corporal y la
distribucion espacial de los recursos. En ambientes con parches de recursos aislados, existe el
potencial para producirse un balance energético discontinuo lo que afectara las distribuciones

de tamafios corporales esperadas.



Predicciones

1.

Las abundancias poblacionales variardn en el eje de tamafios corporales de forma no
mondtona, presentando maximos y minimos locales determinados por el balance

energético.

La cantidad de maximos locales en las abundancias poblacionales seran equivalentes

al namero de escalas espaciales en las que ocurre un cambio en el acceso a recursos.

La relacion entre oferta de recursos estara sujeta no solamente a los atributos de las
especies y la productividad ambiental, si no que también serd afectada criticamente

por la estructura espacial del paisaje.

Objetivo general

Mostrar a través de métodos analiticos y numéricos, que los mecanismos especificados,

inscriptos en la hipotesis de discontinuidad de texturas efectivamente pueden llevar a la

formacion de patrones discontinuos en la distribucion de tamafios corporales.

Objetivos especificos:

l.

Generar un modelo estatico de campo medio que de cuenta del balance entre la
obtencién y consumo de energia en funcién del tamafio corporal y del paisaje

explotado.

Generar un modelo dinamico basado en agentes que de cuenta de los mismos procesos
que el punto anterior, pero incorporando los atributos basicos de los individuos y un

paisaje espacialmente explicito.

Analizar los resultados de ambos modelos en el contexto de la hipdtesis de trabajo y
sus predicciones.



Métodos I: modelos estaticos

Se disefi6 un modelo (estatico) de campo medio, el cual fue sujeto a un analisis parametrico a
fin de determinar la relacion entre paisaje y distribuciones de tamafios corporales predicha por
el mismo. Se consider6 también la influencia de utilizar configuraciones de paisajes basadas
en varios procesos aleatorios diferentes, particularmente el grado de discontinuidad esperado
en la percepcion de recursos a través de un gradiente de movilidad. A continuacion se

muestran en cada caso los métodos utilizados en cada caso.

Disefio del modelo de campo medio

Se construy6 un modelo estatico para analizar el efecto de la estructra de paisajes sobre la
distribucién de tamafios corporales, basado en el balance entre las funciones de obtencion y
demanda de energia. La primera es determinada por la conjuncion de atributos individuales y
las caracteristicas del paisaje en el que viven los organismos. La segunda es simplemente el
gasto energético producido por la actividad metabolica. En ambos casos el tamafio corporal es
la variable independiente. La funcién de balance B(M) es entonces la resta entre ambos

valores:
B(M)=0(M)—-W (M) Ee. 1

Aqui O(M) es la funcion de obtencion o disponibilidad de recursos, mientras que W(M) es el
consumo de energia y M el tamafo corporal. La construccion de estas funciones tiene dos
facetas, el modelo de paisaje y las relaciones alométricas que determinan la capacidad de

movimiento y consumo de recursos por individuo.

Paisaje modelo

El modelo de paisaje ideado supone una estructura regular en donde los parametros de
construccion tienen implicancias bioldgicas directas. Se consider6 un conjunto de parches
distribuidos homogéneamente en el paisaje en los que se concentran todos los recursos.
Especificamente, parches distribuidos en una grilla hexagonal, también Illamada grilla
tirangular regular o grilla isométrica (siguiendo Birch et al. 2007). Estas grillas tienen varias
ventajas, destacandose que la distancia d entre parches vecinos es constante (Fig. 5). En este
paisaje los individuos con poca movilidad (menor a d) estan confinados a un so6lo parche. Se

asume que la capacidad de movimiento aumenta con el tamafio corporal, por lo que existira
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un tamafio umbral a partir del cual cualquier organismo puede moverse entre parches. El
acceso a mayor cantidad de parches implica una mayor cantidad de recursos disponibles para
los organismos individuales, asi como para la poblacion en su conjunto. Por lo tanto, al pasar
de pequefios a grandes tamafios corporales se alcanzard este valor umbral y ocurrird un
cambio subito en la disponibilidad de recursos. La funcién escalonada O(M) refleja este

salto y se define con la ecuacion:

0 si M< M, Ec.2
O(M)=

P si M=M,

Figura 5: Grilla isométrica o triangular,
construida con tridngulos equilateros de
lado d, la distancia entre vecinos. Cada
parche es un punto y esta rodeado por
. seis vecinos.

Aqui M representa el tamafio corporal y M, es el tamafio umbral a partir cual los individuos

pueden moverse entre parches. El valor o representa la cantidad de recursos contenida en un
parche aislado y P es el nimero total de parches del
ambiente. La Figura 11 muestra una expresion grafica A

de la funcién O(M) .

M)

log R

Los atributos relevantes para determinar el signo de

B(M) son la movilidad y el gasto energético,

Atributos individuales .

) ) log M log M
estimados con las ecuaciones: 9 M g

Figura 6: Representacion grafica de

D(M)=D,M" Ec.3 la funcion escalonada O(M)

b

. mostrando el cambio subito en la
W<M) = WM Ec. 4 oferta de recursos (R) cuando el

tamafio corporal alcanza el valor M,.
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En donde D(M) es la funcion que describe la distancia maxima que puede cubrir un
individuo en el ambiente y W (M) indica la cantidad de recursos que consume ese
organismo. Ambas se definen en funcidn del tamafio corporal M. Los parametros Dy y W, son
las pendientes y D, y W, son los coeficientes alométricos. A partir de la Ecuacion 3 se puede

deducir el valor de M,, el tamafio corporal umbral, necesario para definir O (M) :
DM)=d & DyMY=d < M,=(dID,)"" Ec.5

Se asumi6 un ritmo de consumo proporcional a la tasa metabodlica, por lo que W, sera 0.75
(West et al. 2002). Como fue descripto en la introduccion, la tasa metabolica es influenciada
por la temperatura, a través del factor de Boltzman e “*" (Gillooly et al. 2001). Esto implica
que el consumo de recursos aumenta con la temperatura. Entonces las consecuencias de los
cambios de temperatura se pueden simular modificando el valor de W,. Estas manipulaciones
pueden esbozar escenarios esperados por eventos de cambio climatico, los que fueron
explorados brevemente.

AQa

: ., Figura 7: a: Representacion grafica de las funciones
" O(M) It

RO O(M) (linea continua) y W (M) (linea punteada).

[+

log R

Se indican los puntos criticos en los que la funcién

WM) oof B(M) cambia de signo. R representa cantidad de

recursos, en una unidad arbitraria. b: Predicciones

correspondientes a las curvas en a, a nivel

I
I
]
I
I
I
' '
! ~ . . .
| Los tamafios corporales indicados siguen las
I
I
nomeclaturas de las ecuaciones 5 y 6. Notese que los
tamafios poblacionales solamente son positivos para

valores de M tales que B(M)> 0 vy la pendiente de

f »  poblacional, donde N es la abundancia de individuos.

log M log M log M; log M
9 Mo 9 Ma 9 M o9 las rectas en b equivalea — W, .

Identificacion de discontinuidades

La formula de B(M) (Ec. 10) permite ver que los puntos criticos para la supervivencia de
los organismos son aquellos tales que O(M ) = W(M ) , los cambios de signo de B(M ) .
Dado que la funcion O(M) (Ec. 11, Fig. 7) es escalonada, esta igualdad puede ocurrir en dos

valores posibles, segun la situacion de M respecto al valor umbral M :
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. SiM<My;

O(M,)=W(M,) & o=W,;M) o M,=(w/W,)"" Ec.6
. Si M > M,, siguiendo el mismo razonamiento:

M, = (P-w/w,)"""

Adicionalmente, el valor M, también es un limite de signo para la funcion B(M) bajo ciertas
condiciones, lo cual puede visualizarse graficamente (Fig. 7). En el contexto de la hipotesis de
trabajo, estos puntos indican los limites de al menos algunas de las discontinuidades en la
distribucion de tamafios corporales. Como ejemplo en el caso de la Figura 7, en sistemas
reales, se esperaria una muy baja o nula frecuencia de especies cuyo tamafio sea mayor a M,y

menor a M,.

Figura 8: Paisaje ejemplo, con estructura

fractal y tres escalas de percepcion. a: Parche

Q_ aislado, el nivel cero de percepcion. b:
Estructura o unidad basica de parches. e:

» : Estructura basica replicada a una escala de
@ Qpercepcién mayor, en la que cada parche
o d equivale a la estructura completa en el nivel

anterior. Este paisaje se puede describir con

® cuatro pardmetros: P = 7, la cantidad de

parches que componen la estructura basica, d la
distancia minima entre parches, & la tasa de
aumento de las distancias de vecinos entre
niveles de percepcion consecutivos y n = 2 el

numero de escalas o niveles de percepcion.

Si se considera una unidad basica de P parches, es posible generar un patréon fractal o
autosemejante, en el cual dicha unidad se repite en diferentes escalas de percepcion (Fig. 8).
Desde el punto de vista de las especies, el conjunto basico presentado puede verse como siete
parches separados o, en el caso de especies suficientemente grandes ( M> M, ), como un
unico parche. La existencia de auto-semejanzas a distintas escalas espaciales tiene

importantes implicancias en la percepcion que los individuos tienen de los recursos
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disponibles (Urban y Keitt, 2001; Borthagaray et al., 2012). Considerando el paisaje de tres
niveles presentado en la Figura 8, los organismos con gran capacidad de movimiento (mayor
oigual a §-d) perciben un tnico “parche” (heterogéneo, compuesto por 49 parches; Fig. 8c).
Los organismos que no alcanzan esta distancia, pero que si recorren la distancia minima (d),
habitaran un paisaje con siete “parches” aislados (cada uno siendo una unidad basica, Fig.
8b). Por ultimo, los individuos de menor capacidad de movimiento, habitardn sistema
fragmentado compuesto por 49 parches aislados (Fig. 8a). Este esquema se puede continuar

en una cantidad arbitraria de parches y niveles, utilizando la ecuacion:
d, =08"d Ec.7

para establecer la distancia entre “parches vecinos” del nivel de percepcion i > 0. Por
ejemplo, en la Figura 8b la distancia entre parches de nivel cero es d = 8- d . Notese que
dentro de un nivel de percepcion i la distancia entre parches es d; ;, mientras entre parches
de un nivel de percepcion i, la distancia es d;. De manera similar podemos establecer la

cantidad de recursos contenidos en cada nivel, a través de la ecuacion:
R,=P-o Ec.8

en donde i=0 es el nivel de percepcion del paisaje determinado por la capacidad de
movimiento de un individuo, R; es la cantidad de recursos correspondiente a este nivel, P es
el nimero de parches que componen la unidad basica y ® es la cantidad de recursos

contenidos en un parche de nivel cero. Por ejemplo, para el paisaje representado en la Figura

8¢, R,=7"w=4%0.

Frente a este esquema es necesario modificar la funcién de obtencion de recursos, a fin de
lograr una version generalizada para n los niveles de percepcién. Dejando fijos los parametros

P, d, 6 y n la nueva funcion O(M) es:

P o si M < (d'ID,)"" Ec.9
Plo si (d°ID)"™ < M < (d'ID,)""

(i) = Pho si (d'ID)" < M < (&ID))"”

Pw si (d7'1D)"" < M < (d'ID,)"™

Pw si M = (d"'ID,)""
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La letra i denota un nivel de percepcion genérico, por lo que 0 <i < n. La oferta entonces se
describe como una funcion escalonada, en la que las alturas de los escalones estd dada por la
cantidad de recursos contenidos en nivel de percepcion correspondiente (Fig. 9). Esta funcion
de oferta implica un supuesto importante: ®, la cantidad de recursos contenida en un parche
de nivel 0, es independiente del tamafo corporal de la especie. Ademds de los tamaiios
corporales criticos descriptos en la ecuacion 9, la funcién B(M ) tiene varios cambios de
signo a lo largo del eje M. Estos se pueden deducir siguiendo un razonamiento idéntico al de
las ecuaciones 6 y 9. Los puntos de corte entre O(M) y w(M) , para los distintos niveles

de percepcion i tienen la solucidn cerrada:

M. =(P-w/w,)""" Eec. 10

1

Por otro lado, el valor de M para el que ocurre una transcicion entre las escalas de percepcion

iei+ 1,denominado M, y se puede obtener con la ecuacion:

M, = [6"d/D,)"”"

Ec. 11
Utilizando estas ecuaciones basicas se realizaron los analisis paramétricos del modelo que se

detallan a continuacion.

Figura 9: Se muestran las funciones O(M) y
W(M ) en lineas continua y cortada
respectivamente, destacando las zonas de
balance positivo (fondo blanco) y negativo
(fondo gris) en la relacion oferta y demanda
(ver Ecs. 9 y 10). Siguiendo la ecuacion 9, los

escalones de O(M) equivalen a ®, Po y P’o

en unidades de R (una unidad de recursos
arbitraria). Las lineas verticales punteadas
indican los tamafios criticos en que se alcanza
un nuevo nivel de percepcion. Estos niveles
estan representados abajo, siguiendo la Figura

8.
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Analisis paramétrico del modelo

La existencia de discontinuidades a través del eje de los tamanos corporales, segiin el modelo
planteado, depende de puntos criticos en los que cambia el balance de recursos, dados por las
Ecuaciones 10 y 11. Por lo tanto, para determinar la existencia de cambios de signo en este
balance, se analiz6 el comportamiento de estos puntos a medida que aumentan los niveles de

percepcion.

Este analisis fue realizado tomando el modelo completo, el cual considera reglas claras segin

las que se estructura el paisaje a diferentes niveles de percepcion (Fig. 8). Especificamente, se
estudiaron las condiciones necesarias para que las desigualdades M, < M;< M, sean

verdaderas a medida que aumenta el valor del parametro i.

Influencia del tamafio en el acceso a recursos

El modelo presentado hasta aqui presenta dos supuestos importantes que pueden limitar
seriamente la aplicacion del mismo en sistemas reales. El primero consiste en la percepcion
constante de la cantidad de recursos por parche de nivel cero. Esto implica, en primer lugar,
que todas las especies pertenecen al mismo grupo funcional, o al menos al mismo grupo
trofico, del ecosistema. Por otro lado ignora las limitaciones por morfologia (“gape
limitation”) al acceso a recursos, que en general se consideran decrecientes con el tamafio
corporal (es decir, se incrementa el acceso a recursos con el tamafio; Pimm, 1982; Arim et al.,
2007). Se opt6 por no relajar este supuesto en los modelos principales (estatico e IBM) y en el
analisis de paisajes aleatorios, para no incrementar la complejidad de los analisis. De todas
maneras se consideré una ecuacion alométrica sencilla para modelar la cantidad de recursos
por parche, lo cual se desarrolla brevemente en el final de resultados (parte I) y en la
discusion. La ecuacion en cuestion es una modificacion de Ec. 8 (cantidad de recursos por

nivel de percepcion del paisaje), y se puede expresar como:

R(M)=w,yM" P Ec. 12

1

Aqui simplemente se sustituye el valor o original por ®w,"M™ | término que representa la
cantidad de recursos que percibe un individuo de tamafio M en un parche de nivel cero. El

término P’ multiplica este valor por la cantidad de parches de dicho nivel.
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De todas formas, cuando se consideran s6lamente dos niveles de percepcién consecutivos, y
por lo tanto un rango de tamafios corporales menor, este cambio en la cantidad de recursos
accesibles es menos significativo. Esto es mds cierto si se consideran valores bajos de w.. En
el analisis de paisajes artificiales y en las simulaciones del IBM se analizaron sélamente
niveles consecutivos de percepcion y se asumié un uso idéntico de los parches para todo
tamafo corporal. Este es el escenario minimo para el cual el modelo predice un gap o hueco
en la distribucion de tamanos corporales, lo que se corresponde con un unico “escalon” en la

grafica de recursos percibidos vs. tamafio corporal (Figs. 6, 7).

Distribucion de parches en el espacio: analisis de paisajes aleatorios

El segundo supuesto fuertemente restrictivo del modelo es la consideracion de una estructura
espacial rigida en la que se distribuyen los parches de recurso. Hasta ahora solo se ha
considerado una estructura regular en la que la distancia entre parches vecinos es unica (Figs.
5, 8). Dado que los sistemas reales pueden presentar mucha variacidon, es importarte
considerar diferentes formas de alejamiento respecto a esta grilla, incluyendo estructuras
completamente independientes al modelo basico. En particular, se hizo foco en tener en
cuenta los procesos estocasticos que afectan la estructura de paisajes naturales. Por esta razon
se crearon paisajes artificiales con varias caracteristicas, utilizando componentes aleatorios en

la ubicacion de los parches (Fig. 10). Los distintos tratamientos son:

1. Parches ubicados en una grilla isométrica (Fig. 5), con con ruido blanco. Para
crear esta distribucion se generd una grilla isométrica bidimensional (distancia
unica 1) y se sumararon componentes aleatorios a las coordenadas de todos los
puntos de distribucion normal con media cero. Es decir, las coordenadas x e y de

cada punto siguen las formulas:

x=x,+¢, e~N(0,0°)

,» Eec. 13
Y = Yot e, SNN(O,O)

en donde X, e Y, son las coordenadas en una grilla isométrica perfecta y el € es
unico para cada coordenada de cada punto. Este procedimiento se repitié para un
gradiente de valores de desvio estandar: o° = 0.1, 0.25, 0.5, 1, 2, 4, 6, 8 . Notese
que esto representa un gradiente entre un escenario casi idéntico a la grilla

isométrica original (6°=0.1 < 1, distancia entre parches vecinos) y uno en que
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los parches se distribuyen practicamente como una distribucién normal de dos

dimensiones ( 6°=8 > 1, distancia entre parches vecinos).

2. Parches distribuidos de forma aleatoria uniforme en un area. Las coordenadas se
crearon con numeros aleatorios tomados de una de distribucién uniforme con

minimo cero y maximo uno, ~U (0,1).

3. El procedimiento es idéntico al punto anterior, pero utilizando un generador de

nimeros de distribucion normal estandar, ~N (0, 1) .

4. Parches distribuidos de forma aleatoria con distribucion lognormal. Se tomaron
numeros aleatorios de distribucion lognormal con ubicacién cero y escala uno,
~In N (0,1). Para determinar la ubicacion de cada punto, primero se generan
coordenadas polares y luego se transforman a coordenadas cartesianas. Esta
estrategia se eligid por tratarse de una distribucion asimétrica. En coordenadas
polares se definen » y 8 como el modulo y el angulo de rotacion de cada punto. De

esta forma, las coordenadas cartesianas x e y se obtienen con las formulas:

X i r-cos0 Ec. 14
y =r-senf

El pardmetro » se obtuvo con un generador de numeros aleatorios lognormales,
mientras que el angulo 0 tom6 de una distribuciéon uniforme con minimo cero y

maximo 2-7 .

En todos los casos los paisajes se construyeron en base a parches idénticos (i.e.: con la misma
cantidad de recursos) y sin dimension espacial (i.e. cada parche es un Unico punto en el
espacio). En todos los casos se crearon paisajes con 200 parches ( 196=14" para los casos de
grillas regulares modificadas). Los nimeros aleatorios fueron generados con los paquetes base

de R (R Development Core Team 2011).

Evaluacion de los paisajes artificiales

Se realiz6 un analisis de la cantidad esperada de parches accesibles en los paisajes artificiales,
en base la capacidad de movimiento de los organismos que los utilizan. En tltimo término
esta medida se vincula con el tamafio corporal, siguiendo la ecuacion alométrica

correspondiente (Ec. 3). El objetivo de este andlisis es obtener una medida del grado de
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“discontinuidad” en la percepcion del paisaje al aumentar la movilidad (y por lo tanto, el
tamafio corporal). Para lograr esto se considerd el ajuste de dos funciones a la curva de
percepcion observada o esperada, estimada segun los métodos que se describen mas abajo.
Dichas funciones se consideraron apropiadas por ser capaces de representar un cambio brusco
o discontinuo. A continuacion se describen los métodos para obtener la curva de percepcion
observada, o(D) , y posteriormente las funciones y medidas escogidas para evaluar dicha

curva (la Figura 13 muestra un resumen de los procedimientos involucrados).

Grilla isométrica ~U(0,1) ~N(O,1) ~InN(0,1)
ss ®% s S s . . . . - .
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Figura 10: Ejemplos de los cuatro métodos de generacién de paiajes aleatorios. Las etiquetas x e y
indican los ejes cartesianos de un espacio bidimensional. Los titulos indican el método de creacién de
cada caso. La cantidad de parches es P=196 para todos. Para el caso de la grilla isométrica, se

modificaron las coordenadas sumando un componente aleatorio & ~ N (0,0.1) (Ec. 13).

Curva de percepcion observada

Para obtener el numero estimado de parches a los que accede un idividuo promedio, se
analizaron los paisajes artificiales utilizando metodologias descriptas y aplicadas
anteriormente por Bunn et al. (2000) y Urban y Keitt (2001). Este método se puede separar en

tres etapas.

I. Creacion de un grafo representativo del paisaje: dado el conjunto de P parches ubicados
en un espacio bidimensional, se consider6 el grafo completo G de P nodos. Cada par de
vértices se considera conectado por una arista, a la cual se le asignd un peso equivalente a la
distancia euclidiana entre los parches en el paisaje artificial. De esta forma, las aristas
representan la distancia existente entre parches (Figura 11a)(de aqui en mas los términos
parche y vértice se utilizardn de forma intercambiable). Entonces para un par de parches
cualesquiera i y j, cuyas coordenadas son (x;,y ,-) y (x Py j) respectivamente, los vértices
correspondientes del grafo G tienen una arista con peso d(i,j), siguiendo la formula de

distancia euclidiana entre dos puntos:
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d(i:j) = \/((Xi_xj)2+ (yi_yj>2) Ec. 15

Figura 11: Arbol recubridor minimo
(ARM) y arbol recubridor minimo
recortado. a: Grafo completo (todas las
aristas posibles existen). b: Arbol
recubridor minimo para el mismo grafo.
c-f: Arboles recubridores recortados,
obtenidos eliminando  todas las
conexiones i, j del arbol recubridor
minimo original tales que d(i,j) > D. Los
valores de D son 0, d,,, d,, y d,;
respectivamente.  NOtese que esta
secuencia es en orden creciente de los
valores de distancia. La cantidad de

componentes de cada grafoes 1, 1, 4, 3, 2

y 1 respectivamente.

IL. Obtencion del Arbol Recubridor Minimo (ARM): la cantidad de parches accesibles es
dependiente de la capacidad de movimiento D de los organismos. Siguiendo las premisas del
modelo original, cualquier parche es accesible si existe una trayectoria entre el vértice actual y
el objetivo, tal que ninguna que las aristas recorridas representa una distancia mayor a D. Por
lo tanto es de utilidad considerar el arbol recubridor minimo de G. El ARM es un subgrafo de
G, el cual minimiza el peso total de las conexiones sin aumentar o disminuir el nimero de
componentes (vértices o grupos de vértices) respecto al grafo original G (ver el anexo). De
esta forma el ARM es el subrafo de G que, dada la restriccion de mantener la conectividad
global, contiene las trayectorias de menor peso posible (Figura 11). Por lo tanto, este arbol es
una representacion de las rutas que deben tomar los individuos para recorrer el paisaje, si su
objetivo es evitar grandes distancias sin parches de hébitat. Como ejemplo, dado érbol
recubridor minimo de la Figura 11b, si D < d,,, entonces es imposible que pueda llegar al
parche 2 desde cualquiera de los otros parches y viceversa. De forma inversa, si D< d,
pero D> d,,> d,,, entonces no hay impedimentos para que se mueva de 1 a 2 o viceversa.
Para obtener los arboles recubridores minimos se utilizé la implementacion del, algoritmo de

Prim (1957) contenida en el paquete “igraph” de R (Csardi y Nepusz, 2006).
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Figura 12: Se muestran las formas de las dos

1.0

7| em—Hill, h=5
= Hill, h=15
Hill, h=30
g Hill, h=60
= =« Escalon

funciones ajustadas a la curva o(D) . La curva de
Hill se reprodujo para varios valores de h,

mostrando como esta se aproxima a la funcién

escalén a medida que h aumenta. En todos los casos
K =1, coincidiendo con el valor umbral para la
funcién escalén. Sobre la curva correspondiente a h

= 15 se muestra una linea recta tangente al punto de

‘ " ' ’ ' —  mayor pendiente, equivalente a h/4-K = 15/4 .

x Este punto ocurre para x = K

I11. Estimacion de la curva de percepcion observada: la curva de percepcion observada, a
la que se denominara O(D) (en referencia a la funcion O(M ) ) se calcula a partir de este
arbol recubridor minimo. Cada punto de la curva corresponde a un valor de movilidad D, con
el cual se eliminan las conexiones del ARM entre aquellos nodos i, j tales que d(i,j)> D.
Este recorte produce un grafo que no es conexo, ya que habran grupos o vértices individuales
aislados del resto (Fig. 11¢c-f). Es decir, tendra un nimero de componentes mayor a uno. Para
un individuo cualquiera, la cantidad de parches accesibles esta determinada por el tamafio del
componente en el cual esta inmerso. Los componentes pueden tener distintos tamafios (i.e.
distintas cantidades de parches) y a su vez los individuos no estan colocados a priori en
ninguno de ellos. Por esto se consider6 el valor esperado estimado de la cantidad de parches a
los que puede acceder un individuo, E[p]. Este se calculdé asumiendo que los individuos
pueden estar, con idéntica probabilidad, en cualquier parche del paisaje. Por lo tanto, E[p] es
una funcion en D, la distancia de movimiento de los individuos, la cual se calcula con la

formula:

=Kyax

P
k-— Ec. 16
1

Elpl=0(D)= 3, k-2

k=
Aqui Py es el nimero de parches pertenecientes al conjunto de los componentes con & parches;
P es el namero total de parches y ku.x es la cantidad de parches contenidos en el componente
mayor del arbol recubridor recortado. Notese que en esta formula no figura D, explicitamente,

pero si implicitamente a través de la construccion del ARM recortado y por lo tanto, de los

valores kyux y Pi. Notese también que el término P,/P es la probabilidad de que cada
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individuo seleccione al azar un componente de clase P, bajo la condicion de parches
equiprobables. Es posible transformar o(D) en una funcién en el tamafio corporal M si se

contempla que D es obtenido por la ecuacion alométrica correspondiente (Ec. 3).

Ajustes a la curva de percepcion

Los valores de O(D) se calcularon para la secuencia ordenada creciente de valores de
distancias D, contenidas en las conexiones del arbol recubridor minimo. Es posible hacer lo
mismo sin considerar el ARM, si no todo el gradiente entre los extremos de valores de
distancia existente entre parches. Sin embargo el uso del ARM permite disminuir
considerablemente el esfuerzo computacional, especialmente al eliminar todos los D mayores
al peso maximo contenido en el ARM. Esto da como resultado una curva o(D) discontinua y
escalonada. Dicha curva es estrictamente creciente, ya que a medida que aumenta el D sélo es
posible mantener o aumentar el tamafio de los componentes de arbol recubridor recortado,
alcanzando a percibir eventualmente un tinico componente que incluye todos los parches del
sistema (Figs. 11 y 13). Entonces o(D) es una curva de saturacion o percolacion, la cual se
puede aproximar a varias funciones. En el presente trabajo se ajustaron a los valores de o(D)

normalizados a una funcion escalon y una funcion de Hill (Fig. 12), dadas por las ecuaciones:

_|1/P si D<D
y_

crit
1 si pD>p . Ee17

crit

h

X
=— Ec. 18
Y K'+ X"

En donde P es el numero de parches, D, es el punto de salto en la funcion escalon, £ es el
denominado coeficiente de Hill y K es la constante de saturacion media (Fig. 12). Para
realizar un ajuste mas adecuado a 0 (D), se hizo una modificacion a la curva de Hill, a fin de
ajustarla a los valores extremos observados:
Yy ‘= (ymdx_ymfn)'y-'- Y min
Ymax =1 Ec. 19
ymz’n = l/P
En esta expresion Y, € Y. indican, de manera similar a la Ec. 17, los extremos inferior y
superior de la curva de o(D) normalizada. De esta forma la funcién queda acotada entre los

extremos de la cuva de percepcion observada. Debido a que la variable de interés es la
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velocidad o brusquedad con que crece la curva de percepcién o(D), se consideraron las

siguientes medidas:

1. Bondad de ajuste (R?) a la curva de la funcion escalon.

2. El valor maximo de la pendiente de la ecuacion de Hill ajustada a la curva O(D) ,

el cual ocurre para x = K y toma el valor h/4-K .

3. El valor del coeficiente de Hill, 4.

La primer medida indica qué tanta varianza de o(D) se puede explicar con el modelo de

escalon. A medida que este valor se aproxima a uno, mas adecuada es la funcion escalon para

representar la curva o(D) y por lo tanto, mas cercana a una verdadera discontinuidad. La

segunda variable es medida directa de la velocidad de crecimiento de o (D) .

10 20 30 40 50 60

a

C No. de componentes & o(M)

a
=

02 04 068 068 10

b  Arbol Recubridor Minimo

d Hill & Escalén ajustadas

L | | L
~

10 20 30 40 50 &0

0
[
i

Figura 13: Visualizacién de varias etapas
de la estimacion de la curva de percepcién
observada y los ajustes a las funciones Hill
y escalén. a: Paisaje generado con el
método 3 descripto en el texto. b: Arbol
recubridor minimo obtenido a partir del
paisaje aleatorio generado. c¢: Curva de
percepcion observada o(M) (linea negra),
obtenida con la Ecuacién 16. La curva gris
indica la cantidad de componentes del
grafo resultante de la elminiaciéon de
conexiones tales que d; ;> D en el ARM.
d: Curvas ajustadas de las funciones de Hill
y escalén (Ecs. 17 y 18) a la curva de

percepcion observada.

La tercer variable, el coeficiente de Hill 4, es el valor méas adecuado para comparar la tasa de

crecimiento de la cantidad de recursos percibidos con la tasa de crecimiento de los

requerimientos individuales, W (M) (Fig. 14). La tasa en que aumentan los requerimientos

energéticos con el tamafio corporal (W,, Ec. 4), debe ser menor a la tasa de aumento de la

cantidad de recursos accesibles, a fin de que sean posibles las discontinuidades, al menos en el

punto de cambio de percepcion (Figs. 7, 14). Dado que la funcion de Hill estd modificada de

23



la forma expuesta anteriormente, esta comparacion se puede hacer tomando Gnicamente el
valor /. Para un valor de 0.75 de W, y un P=200, se puede concluir que #=3.46 es la magnitud
necesaria para igualar la pendiente del W (M) . Nétese que dadas las Ecuaciones 3 y 4
Woc D’ y por lo tanto en escala log-log la pendiente de W en funcién de D es de 3 (desarrollo

completo en el anexo).

Los ajustes a estas curvas se realizaron utilizando las rutinas optim y optimize del paquete
basico R. Todas las rutinas y resultados obtenidos en este andlisis estan disponibles de forma
libre a través del repositorio de GitHub “patch-graph” (https://github.com/jumanbar/patch-
graph). Los resultados de los distintos tratamientos se compararon graficamente a través de
ploteos de caja. Para cada tratamiento se realizaron 2000 replicas de este andlisis, cada una

con un nuevo paisaje creado con los criterios anteriormente descriptos.

Figura 14: Curvas de la funcion de Hill

modificada en escala log-log con dos valores de

1.000

h diferentes, comparada con una funcién de

0.500
1

consumo de recursos W (M ) arbitraria (linea
recta). Notese que en el eje x figura el logaritmo

de la movilidad D, en lugar del tamafio corporal

0.050 0.100 0.200

y por lo tanto la funcién W ha sido transformada
de manera acorde. La comparaciéon de las
pendientes de estas funciones permite

identificar aquellos casos en los que existe el

0.005 0.010 0.020
!

T T T T T . \ potencial para que existan tamafios corporales
0.01 0.02 0.05 0.10 0.20 0.50 1.00

. intermedios inviables. En esta escala las

pendientes maximas son 8.68, 2.15 y 3

respectivamente.
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Métodos II: Modelo Basado en Individuos (IBM)

El IBM creado simula una poblacién de animales que se mueven, alimentan y reproducen en
un paisaje estructurado. Los atributos y algoritmos de desicion utilizados siguieron criterios
biolégicos que se describen en esta seccion de la metodologia. Para lograr transmitir de forma
eficiente los distintos aspectos del disefio, se bas6 la estructura del texto en el protocolo
llamado ODD de comunicacién de modelos basados en individuos propuesto por Grimm et al.

(2006 y 2010).

La implementacién del modelo se realizd con el software R (R Development Core Team
2011). Los codigos necesarios para recrear las simulaciones se encuentran disponible gratis en

linea en el repositorio de GitHub https://github.com/jumanbar/ibm.

El protocolo de comunicacién ODD consta de una serie de subsecciones con un orden preciso,

el cual se lista a continuacion a fin de facilitar la lectura:
1. Propdsito.
2. Entidades, variables de estado y escalas.
3. Vision general del proceso y secuencia de ejecucion.
4. Conceptos de disefio:
i. Principios basicos.
ii. Emergencia.
iii. Adaptacion.
iv. Objetivos.
v. Aprendizaje.
vi. Prediccion.
vii. Interaccion.
viii. Estocasticidad

ix. Colectivos
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x. Observaciones
5. [Inicializacién.
6. Datos de entrada.
7. Summodelos
i. Toma de desicion.

ii. Crecimiento de Biomasa.

Proposito

El proposito del modelo es validar los resultados obtenidos por el modelo de campo medio a
través de una aproximacion complementaria. En particular se busca observar las abundancias
poblacionales alcanzadas por especies de distintos tamafios corporales habitando un paisaje
con las caracteristicas especificas de interés para esta tesis. Adicionalmente se busca explorar
las relaciones entre abundancia y tamafio corporal para distintas escalas de percepcién dentro
del paisaje. Estos objetivos se lograron realizando una serie de simulaciones o experimentos
para obtener los patrones emergentes necesarios. En esta descripcion se exponen los

mecanismos involucrados en una simulacién cualquiera.

Tabla 1: Parametros utilizados en la Ec. 20 para determinar las variables correspondientes a
los atributos de los individuos. Las siglas corresponden al nombre del atributo en inglés. Las

variables sin referencias fueron asignadas segtin criterios propios.

Atributo Siglas G, C, Unidades Referencia
Tiempo de vida promedio ALS 1000 0.25 Dias Peters, 1986
Distancia Mdxima de MMD 312 0.25 Km Garland, 1983
Movimiento
Costo Incremc?r}tal de ICL 10.68 0.75 KJ/Km Garland, 1983
Locomocion
Garland, 1983;
Tasa Metabolica Basal BMR 293 0.75 KJ/Dia West et al.,
2001
Maxima Energla MEI 2344 0.75 KJ/Dia
Ingerible
Tamaio Total de las TRS 0.1 1 Kg
Reservas
Maixima _Dl.stanma MPD 6 0.5 Km Garland, 1983
Percibida
Costo Total de T™MC 293 0.75 KJ/Dia
Mantenimiento

* Estos parametros valen solo para el caso de que el individuo haya alcanzado el tamafio corporal maximo. Para otros
casos aplica la Ecuacién 2.
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Entidades, variables de estado y escalas

Los individuos del modelo tienen dos categorias: animales y vegetacién. Los animales
representan una especie genérica, capaz de reproducirse asexualmente. El atributo central de
los animales es el tamafio corporal, ya que gobierna valores de varios atributos a través de
relaciones alométricas. Estos atributos “alométricos” tienen influencia sobre las variables de

estado y otros procesos. Todos ellos se describen con la féormula genérica:
X =C, M Ec. 20

Los valores de C, y C, para cada atributo estan listados en la Tabla 1, mientras que M
representa el tamafio corporal. En este caso no es el tamafio corporal mdximo, si no el tamafio
de un individuo cualquiera, el cual puede encontrarse en medio del proceso de crecimiento. Se
definen como variables de estado aquellos parametros que son modificados a través de las
simulaciones y que contienen la informacion necesaria para conocer exactamente el estado del
sistema en cualquier momento dado. Estas variables estan listadas en la Tabla 2. Se expone a

continuacion el rol de los atributos mencionados en ambas tablas.

1. Identidad: esta variable simplemente es una referencia para identificar a cada

organismo.

2. Tamafo corporal: esta variable se actualiza con cada evento de crecimiento y

determina

3. Posicion: determina conjuntamente con la MPD la percepcion del entorno de los

individuos.
4. Maxima Distancia Percibida (MPD): es el radio del area que puede percibir cada
individuo.

5. Reservas: es biomasa de tejido especial capaz de almacenar energia para uso posterior.
Las reservas son utilizadas por los individuos si en un turno el balance energético es

negativo. Si estas no son suficientes, el individuo perece.

6. Comida ingerida: cada individuo tiene un limite de energia que puede ingerir por dia
(MEI), por lo tanto en cada turno la comida ingerida no puede sobrepasar este limite.

En caso de que el MEI sea alcanzado, el individuo termina su turno (Fig. 16).
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7.

8.

10.

11.

12

13.

14.

Distancia recorrida: si el animal alcanza el MMD se termina su turno. Esta variable

cumple el mismo rol que el de la comida ingerida (Fig. 16).

Edad: esta variable empieza en cero y se incrementa en una unidad por iteracion. El
valor maximo para cada individu se obtiene tomando un valor aleatorio de una
distribucién de Poisson con lambda igual a ALS ( ~ Pois( ALS) ). Al alcanzar el valor

maximo el individuo muere.

Parche elegido: durante su turno cada individuo decide si moverse hacia un parche o
hacer otras acciones. En este caso se trata de un parche de nivel cero, es decir, un
individuo de vegetacion. Esta eleccion esta sujeta al submodelo de toma de desiciones
parches, el cual se detalla mas adelante (ver “submodelos”). Cuando se elige un
parche, este es registrado con esta variable de estado y esta elecciéon se mantiene atin si

el turno termina debido a que se la distancia recorrida alcanza la MMD (Fig. 16).

Parche de origen y parche de destino: ambas variables inician con el mismo valor, el
cual es la identidad del parche de nivel 1 (Fig. 15b) en el que se encuentran. Cada vez
que un individuo se traslada a un nuevo parche, el valor de parche de destino es
actualizado con la identidad del mismo. La funcién de estas variables es lograr un
registro de las migraciones entre parches, sumando en cada turno el nimero de

diferencias entre los valores de todos los individuos.

Reproduccion reciente: esta variable binaria indica simplemente si un individuo se a
reproducido (valor 1) o no (valor 0) en la iteracion anterior. Esta informacion es

utilizada en el proceso de eleccion de parches.

. Biomasa para reproduccion: a veces el exceso de energia obtenida en una iteraciéon no

es suficiente para procrear un nuevo individuo. Este exceso no se pierde, si no que es
almacenado en esta variable para luego ser utilizado en caso de alcanzar un evento

reproductivo.

Costo Incremental de Locomocion (ICL): es la cantidad de energia invertida en

desplazamiento por kilometro recorrido.

Costo Total de Mantenimiento (TMC): es la cantidad de energia necesaria para

abastecer las funciones de mantenimiento internas de cada individuo. Obsérvese que
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lo expuesto en la Tabla 1 solo refleja el caso limite en el que el tamafio corporal iguala

al tamafio maximo de la especie M. Para el resto de los casos, aplica la ecuacion:

TMC,-tamario

TMC=—"5— Ec.21

Los individuos de vegetacion representan recursos vivos sésiles, cuya dinamica poblacional es
producto de procesos intraespecificos sumados al efecto de la depredaciéon de los animales.
Debido a que la organizacién espacial de estos parches responde a la estructura autosimilar
del paisaje, se denominan como “parches de nivel cero” a estos individuos (Fig. 15). Esto

responde al concepto de disefio denominado “escalas de percepcion”.
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Figura 15: Ejemplo de paisaje utilizado en el IBM. Los circulos representan los individuos de la
clase “vegetacion”, denominados parches de nivel cero (a) de percepcién. Los parches de nivel
uno de percepcién estdn compuesto por grupos de P (9 en este caso) parches de nivel cero (b). El
conjunto de todos los parches del paisaje conforma un parche de nivel dos. Los valores dy d (1y
7 en este caso) son las distancias entre parches vecinos para los niveles cero y uno
respectivamente. Aqui el nivel de percepciéon maximo es n=2 (ndtese que son tres niveles y se
empieza a contabilizar desde el cero).
En cada iteracion los individuos moviles consumen biomasa de los parches de vegetacion,
disminuyendo el valor de la variable de estado cantidad de alimento. Antes de empezar una
nueva iteracion, se actualiza esta cantidad para cada parche, siguiendo el submodelo de

crecimiento de biomasa de vegetacion (detallado en la subseccién “submodelos”).
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Tabla 2: Variables de estado para las dos clases de individuos. Cambia: indica los eventos
que generan cambios en el valor de la variable. Reinicia: indica si la variable se vuelve al
valor inicial al comienzo de cada turno. El caso de los parches se explica en el texto.
Valor por defecto: indica el valor que se asigna al ser engendrado el individuo o al iniciar
el turno. Valor mdximo: si se indica que es alométrico implica que es gobernado por una

Ecuacion 20. Obs.: observaciones adicionales.

Entidad Variable de Unidades Cambia Reinicia Valor por Valor maximo Obs.
estado defecto
Identidad - -- -- -- Numero
entero.
= - 5% del valor  Ingresado por
Tamafio corporal Kg Crecimiento maximodt el usuatio ) --
Posicion Km Movimiento Poswlop del -- Coordqnadas
progenitort cartesianas.
. . , Maximo Alométrico
Reservas Kg Alimentacion Si posible: (TRS) --
S . . .y , Alométrico
Comida ingerida KJ Alimentacion Si 0 (MEI) --
Distancia . . Alométrico
recorrida Km Movimiento Si 0 (MMD) --
Animales Alométrico
(individuos Edad Dias Tiempo 0 (ALS) & -
moviles) estocastico
. Decisiones Numero
Parche elegido - individuales - - entero.
Movimiento & Nimero
Parche de origen -- decisiones Parche actual --
P entero.
individuales
Parche de llegada -- Migracion a Parche actual -- Numero
nuevo parche entero.
Reproduccmn Eventos de Sj* 0 _ Binario (0 1).
reciente reproduccion
Biomasa bara Alimentacion &
pal Kg Eventos de 0 Alométricof -
reproduccion -
reproduccion
. Numero
(Vege;aci%n Identidad - - - - entero.
parches de
alimento, Posicion Km - - - Coordf?nadas
cartesianas.
parches de dad d | d
nivel cero) Can_tl adde KJ Depredacion  Especial Valor maximo () figresaco por --
alimento el usuario

* Indica si el individuo se reprodujo en la iteracion anterior, por lo tanto vuelve al valor original (0), al inicio del turno, en caso de que no se halla

reproducido.

T El valor maximo de la biomasa reservada para crear nuevos individuos equivale al tamafio corporal minimo de la especie, el cual es una fraccion del

tamafio corporal maximo.

T Esto aplica para los individuos recién engendrados, pero no para los individuos iniciales de la simulacion.

Escalas

En las simulaciones cada iteracién equivale a un dia. La escala espacial del modelo esta

determinada por la estructura del paisaje (Fig. 15). En la subseccion “iniciacion” se describe

la construccién del paisaje.
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Vision general del proceso v secuencia de ejecucion

A continuacién se muestra la secuencia de eventos, descripta de forma esquematica, que son
ejecutados durante las simulaciones. Los eventos centrales en cada iteracion son el forrajeo y

la actualizacion de los individuos animales (Figs. 16 y 17).

1 Inicio: fijacion de variables necesarias a partir del input del usuario (ver subseccion

“iniciaciéon”).

1.1 Iteraciones: el nimero de iteraciones (dias) total es determinado por el

usuario o por la extincion de la poblacion de animales.

1.1.1 Forrajeo de animales, Figura 16. Notese que este es un bucle o loop,
asignando turnos a todos los animales en orden aleatorio. El turno de cada
individuo puede terminar de varias maneras (Fig. 16). Las acciones
“alimentacion” y “movimiento” indicadas en las figuras implican la
actualizacion de las variables comida ingerida y distancia recorrida. En esta
etapa cada individuo puede consumir alimento de cualquier parche, afectando
las condiciones que encontrara el individuo siguiente. (actualizacion
asincronica, Grimm et al., 2010). También debe notarse que esta etapa
involucra el uso del submodelo de toma de desiciones (ver subseccion
“submodelos”). Esta toma de desicion puede ser ignorada en el caso de que el
individuo se encuentre a medio camino hacia un parche elegido en el turno
anterior. A los efectos del esquema de la Figura 16, esto es considerado como

una desicion tipo 1.

1.1.2 Actualizacion de vegetacion: se aplica el submodelo de crecimiento de
biomasa de vegetacion para cada parche individual. Esta es una actualizacion

sincronica.

1.1.3 Actualizacion de animales (supervivencia, crecimiento y reproduccion),
Figura 17. Los gastos energéticos estan dictados por la suma de la variable de
estado TMC y la multiplicacion x-ICL, en donde x es la distancia total
recorrida por cada animal en la presente iteracion. En caso de existir un
balance positivo entre obtencién y gasto de energia, se incrementan las

variables de estado reservas, tamafio corporal y biomasa para reproduccién en
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este orden y en la medida de que el balance energético lo permita. Estos pasos
requieren de constantes de conversion de energia en biomasa. Las

equivalencias usadas fueron (siguiendo el ejemplo de West et al., 2001):
1Kg de biomasa = 7000KJ

El tejido de reserva se consider6 capaz de almacenar mas energia, por lo que

sigue la conversion:
1Kg de tejido de reserva = 70000 KJ

Notese que para la reproduccion es necesaria la cantidad energia equivalente a
la biomasa del tamafio minimo posible (valor por defecto del tamafio corporal,
Tabla 2) y a la totalidad de tejido de reservas correspondiente a dicho tamafio
(cada nuevo individuo nace con el maximo posible de reservas). La relacion
entre la energia contenida por biomasa de tejido de reservas y tejido normal es

de 10, siendo este un valor assignado ad hoc.

Los individuos animales son considerados asexuados y capaces de reproducirse

de forma autosuficiente.

1.14 Registro de medidas de interés: numero de individuos (NN), cantidad
total de alimento contenida en los parches de vegetacion y cantidad de eventos
de migracion registrados (mediante la comparacién enter las variables de

estado parche de origen y parche de llegada).

2 Finalizacion.

Conceptos de diseiio
El concepto de nivel o escala de percepcién extendido en esta tesis se explica en las Figuras
[fractal] y 15. Son equivalentes las expresiones “parche de nivel X”, “nivel/escala de

percepcion X”.

El paisaje en el que se desarrollan las simulaciones es considerado una estructura fractal (Fig.
15), en la que la estructura basica de 9 parches es replicada a distintos niveles. Los niveles de

percepcion, indicados a lo largo de la tesis por la letra i, empiezan en el cero y estan acotados
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por el valor maximo n. Este indicador sirve para calcular la cantidad de parches ( P;) y las

distancias entre parches vecinos ( d;) de cada nivel:

— pi

=P Ec. 22
d=o8d"¢

1

Principios bdsicos
El modelo se basa extensivamente en relaciones alométricas para determinar los atributos

individuales de los animales. Las fuentes se exponen en la Tabla 1.

El gasto energético y los procesos de alimentacion estan disefiados a fin de lograr una curva
de crecimiento tal como la propuesta por West et al. (2001). De este trabajo se tomo las

constante de conversion de energia en biomasa de tejido normal.

Los parches de vegetacion representan poblaciones gobernadas por reglas sencillas, tomadas

de la teoria basica de ecologia de poblaciones (ver “submodelos”).

Emergencia

El modelo genera principalmente dos patrones emergentes de interés: abundancia poblacional
(N) y tasas de migracion entre parches, en funcién de distintos valores de M, el tamafio

corporal maximo o de adulto.

El valor de la abundancia poblacional es producto de la suma del éxito reproductivo
individual de cada animal dentro del paisaje. Dado que las reglas de comportamiento son las
mismas para cualquier individuo, este éxito es determinado por otros factores, la mayoria de
los cuales tienen una dependencia directa con el M. Aquellos factores independientes del
tamafio corporal, como la cantidad de alimento por parche, se mantuvieron constantes para

todas las simulaciones.

La tasa de migracién entre parches es producto de la interaccién entre varios factores
cambiantes a lo largo de la simulacion. En altimo término, cada evento de migracion depende
de la desicion de un individuo de ir hacia un nuevo parche. Esta decicion esta influenciada
principalmente por la cantidad de recursos en los demas parches que el organismo puede
percibir y la distancia a la que se encuentra dicho parche. Las reglas que gobiernan esta

desicién se describen en “submodelos”.
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Adaptacion

Las reglas de desicion se disefiaron buscando maximizar la cantidad de energia obtenida en el
futuro inmediato de cada individuo (en el mismo turno en que toma la desicion). De todas
formas existe un componente estocastico en estos procesos de desicién, a fin de simular

errores en los procesos congnitivos de los individuos (ver “submodelos”).

INICIO ~ 1. Moverse hacia un

parche visible.

2. Moverse en direccién
aleatoria.

3. Permanecer en el

. lugar

Toma
desicion*

Comienza
el turno

: ¢Alcanza el
Sorteo: dDesicion = 17 et parche
siguiente elegido?
individuo ) : :

Sfi:

No: recuer alimentacion

¢Comida
ingerida
< MEI?

se dirigia

Termina
el turno

J Si
-5t v
.................. i’ ¢:Distancia
"""" | recorrida
L <MMD?
*En caso de que recuerde parche al que se dirigia en el turno anterior, seguira moviendose
en esa direccién.

A\

No

Figura 16: Diagrama de flujo representando el algoritmo general de la etapa de forrajeo de las
simulaciones. Las flechas continuas se usan para respuestas negativas y las cortadas para
respuestas positivas. Los individuos son sorteados a fin de que el orden de forrajeo sea aleatorio.
La cantidad de recursos de los parches decrece con cada evento de alimentaicion, de forma que los
individuos de los primeros turnos efectivamente le quitan recursos a los subsiguientes
(actualizacién asincrénica). El paso denominado “toma desicion” involucra la ejecucion de un
pequeiio submodelo, el cual asigna probabilidades de eleccién entre una gama de opciones
diferentes. En caso de que el individuo recuerde el parche al que se dirigia en el turno anterior, se
considera como una desicion tipo 1. Las variables de estado parche elegido, comida ingerida,

distancia recorrida, MEI y MMD son descriptas en la Tabla 1 y el texto.
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Figura 17: Diagrama de flujo mostrando la etapa de actualizacién de animales. Las flechas
cortadas indican respuestas positivas, mientras que las continuas indican respuestas negativas o
vias tnicas. La comida ingerida y los gastos energéticos son valores calclulados a partir de las
acciones tomadas en la etapa anterior (forrajeo). Las variables fijas y de estado reproduccion
reciente, TRS, M, reservas, tamanio (corporal) y biomasa para reproduccién son descriptas en la
Tabla 2 y en el texto. No incluido: los individuos que alcanzan su edad méaxima asignada
mueren automaticamente (y por lo tanto no les aplica este esquema). Siempre que ocurre un
proceso de reproduccién (nacimiento de nuevos individuos) se produce el maximo de progenie
posible. Luego de este paso puede existir ain biomasa para reproduccion, siendo un valor
menor al necesario para hacer un individuo completo. Esta biomasa es almacenada hasta que se

alcance la cantidad suficiente para crear nueva progenie.
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Se agreg6 ademas una excepcion a esta regla general, la cual ocurre posteriormente a un
evento de reproduccion. Esta excepcion da cuenta de la necesidad de evitar la competencia
entre individuos y su progenie. Dado que los adultos tienen mayor movilidad, se opté por
obligar a los adultos a elegir parches distintos al mas cercano (que muchas veces sera el
parche en que se encuentra) para forrajear en caso de que haya tenido un evento de

reproduccion en la iteracion anterior.

Objetivos

El objetivo de los individuos es maximizar el balance energético en cada turno (ver

“adaptacion”).

Aprendizaje

No se incorpora ningun tipo de aprendizaje en el comportamiento de los individuos.

Prediccion
Dado que el IBM creado es contraparte del modelo estatico de campo medio, las predicciones

validas son las generadas por aquel.

Percepcion

El MPD determina el radio de vision de cada individuo animal (ver “submodelos”). De todas
formas, esta visién sélo permite ver los parches, la cantidad de alimento que contienen y la
distancia a la que se encuentran, siendo incapaces de percibir los demas individuos que se

encuentran en su vecindad.

Se considera que la percepcion de los individuos tiene un porcentaje de error, el cual es

introducido en el momento de elegir la proxima accién (ver “submodelos”).
Los parches de vegetacion no tienen ningtn tipo de capacidad sensorial.

Interaccion

No se modela ningtin tipo de interaccion explicitamente. Si existen procesos de competencia

implicita entre los individuos animales, a través del consumo de los recursos.

Los parches de vegetacion representan poblaciones locales de recursos, las cuales estan

gobernadas por una dindmica poblacional clasica denso-dependiente (una curva sigmoide
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Beverly-Holt). Esto incluye implicitamente una interaccion de competencia entre los
organismos que componene estas poblaciones, pero no es una veradadera interaccion entre

individuos del modelo.

o
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- 24 | 5 ©
>
5] E -
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-0.005 0.005 0.015 2 6 10 14
X 1

Figura 18: Representacion grafica de los submodelos utilizados. a: Curva de la funcién G, la cual
asigna puntajes a las posibles acciones de los individuos animales. Las lineas verticales indican

x=0 y x=1vy. b: Dindmica poblacional de un parche en ausencia de depredacion,

comenzando por la poblacién minima impuesta en las simulaciones, B, = 40 . Los parametros
utilizados son los mismos especificados en el texto.
Estocasticidad

Las fuentes de estocasticidad en el modelo ocurren en el inicio de la simulacién y en los

procesos de eleccion de accion de los individuos animales (ver “iniciacion” y “submodelos”).

Colectivos

No se consideraron colectivos en el modelo planteado.

Observaciones

Durante las simulaciones se colectan los siguientes datos: abundancia poblacional de animales
(IV), biomasa total de los parches de vegetacion del paisaje y cantidad de eventos de migracion
entre parches de nivel 1 (Fig. 15b). Se cuenta como un evento de migracion cada vez que se
detecta una diferencia entre las variables de estado parche de origen y parche de llegada

(Tabla 2).
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Iniciaciéon

El pasiaje se estructura siguiendo los principios basicos planteados en el modelo de campo
medio: una estructura regular que se repite a distintas escalas de percepcion (Figura 15). Los
parametros necesarios para crearlo son los mismos que en el modelo de campo medio, P, o, n,
d y & y toman los valores 9, 800, 2, 1y 10 respectivamente. El uso de estos en la construccion
del paisaje se puede deducir de las Figuras 8 y 15, considerando que en este modelo se

cambia la grilla isométrica por una grilla cuadrada como estructura basica.

Se implementaron dos tipos de simulaciones diferentes, segin la forma en que se

distribuyeron individuos en el tiempo cero.

1. Escenario I: Se siembran individuos en todos los parches de nivel 1, tomando un
parche de nivel 0 aleatorio dentro de estos (Fig. 15). Los tamafios corporales se toman

de un muestreo aleatorio (uniforme) dentro del rango [0.05-M, M| .

2. Escenario II: Se utiliza el mismo criterio que en el caso anterior, pero con un sé6lo

parche de nivel 1.

Datos de entrada

No se utilizaron datos de entrada

Submodelos

Se describen los dos submodelos implementados: “toma de desiciones” se utiliza para la
eleccion de accion tomada por cada individuo animal una o varias veces en el forrajeo (Fig.
16) y “crecimiento de biomasa” es utilizado para establecer la tasa de crecimiento de los

parches de vegetacion.

Toma de desiciones

Este submodelo se utiliza para asignar puntaje a las distintas acciones posibles. El conjunto de
las acciones posibles se compone de los movimientos hacia cada uno de los parches visibles
para el individuo y dos acciones mds, que representan no moverse y moverse en direccion
aleatoria (Fig. 16). Los parches visibles son todos aquellos que se encuentran a una distancia

menor a MPD del agente en cuestion. Dadas estas opciones, se define el vector

(rL rz,...,rv,ra,em,rmm) , compuesto por los calculos de la cantidad de tejidos de reservas que
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se ganan o pierden segun las elecciones 1, ..., v del conjunto de los parches visibles. Los
valores T,.. Y Tmn representan los calculos analogos para las acciones de realizar un
movimiento en direcciéon aleatoria (hacia ningtin parche en particular) y permanecer en el
lugar respectivamente. Si la variable de estado reproduccion reciente tiene valor 1, entonces
se elimina de este vector a aquel parche que se encuentre mas cercano al individuo. Dado el
disefio del modelo, este parche serd el mismo en que se encuentra el individuo en ese

momento (Fig. 17). Independientemente se define:
y = 2-(MEI-TMC)/70000 Ec. 23

Siendo este un calculo de dos veces el valor maximo posible de tejido de reserva que puede
obtenerse en una iteracion. Es decir, es el total de reservas que se podrian aumentar si el
individuo pudiera ingerir el méximo posible de alimento (MEI) durante dos dias, sin gasto

alguno por movimiento.
El puntaje asignado se calcula finalmente con la funcion:
G(x)=100-exp(log(0.01)-exp(u-x)) Ec. 24

En donde x es el vector (rl’rz,...,rv,ra,em,rmm). La letra G hace alusion al nombre

comunmente, utilizado funcion de Gompertz. El parametro u es calculado con:
u =log(—log(0.9))/y Ec.25

La funcién G se caracteriza por ser monotonamente creciente, mostrando una curva sigmoide
con asintotas 0 y 100 para x->¥oo (Fig. 18). Por la forma en que esta funcién es
parametrizada, la curva siempre devuelve los valores G (0)=1 y G(y) =90, de forma que

es un criterio estandarizado, independiente del tamafio corporal (Fig. 18).

Una vez asignado el puntaje de todas las acciones posibles, el individuo hace un muestreo de
una accion, en el cual la probabilidad de elegir cada opcion esta ponderada segun el puntaje

asignado. Es decir, el vector de las probabilidades de cada accion se puede escribir como:

G(r) Glr)  G(r) Glryw) Glry)

Ec. 26
s s T s T s s ¢

En donde S es la suma de todos los puntajes:
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S= ZG(ri) con i=1,...,v,aleat, min.Ec.27

Crecimiento de biomasa (vegetacion)

La cantidad de alimento o biomasa de los parches de vegetacion se actualiza en cada iteracion
(posteriormente al forrajeo), utilizando un modelo de dindmica poblacional densodependiente.
El modelo elegido es el llamado Beverton-Holt, el cual se define con las ecuaciones:

R,'B,

B =—2"C g
“1 T 14 B/M Ec. 28

Aqui B, es la biomasa vegetal de un parche en el tiempo t y R, es la tasa de crecimiento
poblacional. El parametro M esta relacionado a la biomasa maxima para cada parche w, segun

la ecuacion:

ow=(R,~1))M < M=w/(R,—1) Ec.29
En las simulaciones se utilizaron los valores w =800 y R;=2. En caso de que toda la
biomasa sea consumida ( B = 0) antes de ejecutar esta funcion, se reinicia el valor al 5% de

®, en caso de las simulaciones B = 40 al reiniciarse. La dindmica de crecimiento de este

modelo se puede apreciar en la Figura 18.
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Resultados I: modelos estaticos

Analisis paramétrico del modelo
Para un nivel de percepcion cualquiera la condicion necesaria para que exista un cambio de
signo en la funcion B(M) es la doble desigualdad: M, < M;< M, . Los tres valores

involucrados se hallan con las ecuaciones:

1D,

M, = (ﬁaf
d, - DO

W, Ec. 30
M = (&.p’

1
WO
La condicion para que en el nivel de percepcion i exista un clump de tamafios corporales

viables es M, < M, Esto se puede expresar alternativamente como M,/M, > 1 1o que

implica que log(M,)—log(M, )> 0. Esta diferencia es el ancho del clump de tamafios

i-1

corporales del nivel i en escala logaritmica (Fig. 19). Analogamente, para que exista un gap

en esta escala es necesario que M,/M,;> 1 o log(M,)—log(M;)> 0 . Considerando estas

i

relaciones, se estudiaron los signos de las funciones:

LW,
(&.p’) b
M, W, o e Dy |
AR [ — __Pl . _6 i
)= o = () (

Ec. 31

NV
M, (&.pl)
W,

Cambiando de lugar algunos términos en estas ecuaciones se pueden obtener las expresiones:

f(l) — Pi/WF'é(lfi)/Dp‘((D/WO)UWL,.(DO/dO)l/DQ

gli) = 6“D"‘P7HW"‘(dO/DO)UDP'(WO/(U)l/W" Ec. 32

Observando estas igualdades se plantean las siguientes sustituciones:
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Figura 19: Distribucion de “gaps” y “clumps” (huecos y agrupaciones) a lo largo del eje M, como
consecuencia de cambios en el balance entre W (M) y O(M) . Las regiones de clumps y gaps se
indican con fondo blanco y gris respectivamente. Los valores de i indican distintas escalas de
percepcion del paisaje, cuya estructura se explicita en la parte inferior. Los valores M, y M, se
deducen con las Ecuaciones 30 y son necesarios para determinar las extenciones de los gaps y

clumps, como se muestra en la gréafica.

A = Pl/WL,
B = §""™ Ec. 33
® = (o/w,)"™"(D,/d,|""

Notese que A, B y son constantes respecto a i. Mas aun, debido a la propia construccion del
modelo de paisaje, valores de Py & (cantidad de parches en el nivel uno y tasa de cambio de
distancias entre niveles) menores que uno carecerian de sentido. Entonces, tanto A como B
solo pueden ser mayores o iguales a uno. Implementando estas sustituciones en la Ecuacion

32, las funciones fy g se escriben:

f(i)=A"B'"-© =(A/B)"B-©
. i —i —1 i —1 EC. 34
gli)=B-A"-@'=(B/A)-©
Dado que A y B son positivos y constantes respecto a i, los cocientes A/B y B/A también
lo son. Entonces fy g son escencialmente funciones exponenciales de la forma genérica C',

cuyo comportamiento depende del valor preciso de la constante C. Un C < 1 implica una

funcion decreciente para todo i, mientras que para C > 1 ocurre el caso opuesto. Dado que
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las funciones presentan estos coeficientes invertidos, siempre tendran comportamientos
opuestos, con excepcién del caso A = B en la que seran funciones constantes. Por lo tanto,

segun los valores de Ay B se esperan tres escenarios posibles:

1. Si A> B, entonces f(i)?+o y g(i)®0 al aumentar i: un aumento progresivo del
tamafio de los clumps en conjuncion con una disminucion en los gaps. La cantidad de
clumps estara limitada por n, el nivel maximo de percepcion del paisaje o por el
primer valor de i tal que ¢(i) < 1. Cuando se cumple la segunda condicién dejan de
existir gaps, por lo que los tamafios corporales mayores estaran todos dentro de un
mismo clump, el cual estard constituido por los tamafios corporales M tales que
M, <M< M, Elvalor M, es el tamafio corporal tal que todos los recursos del

paisaje satisfacen el consumo de un sélo individuo.

2. Si A< B, entonces f(i) >0y g(i) =+ oo al aumentar i: un aumento progresivo del
tamafio de los gaps a costo de una disminucion en los clumps. El nimero de clumps
estara determinada por @ , la cantidad de recursos disponibles por parche. El primer i

para el cual dejan de existir clumps cumple (i) <1.

3. Si A=B,entonces f(i)=B0 y g(i)=©" para todo valor de i: clumps y gaps
de tamafio constante a lo largo de todas las escalas. Asumiendo que ambos valores son

mayores que uno, entonces existiran gaps y clumps para todos los niveles del paisaje.

Los tres escenarios se retratan en las Figuras 20 y 21. La dependencia de los valores A y B
implica que estos casos estan sujetos a propiedades del paisaje en conjuncion con propiedades
de los organismos (ver Ec. 33). Para los casos (1) y (2) los valores criticos de i en los que g y

f equivalen a uno se deducen de las Ecuaciones 33:
f(i)=1 & 1=(A/B)'B:® < 0=i-log(A/B)+log(B-©), entonces:

. B _log(B-@) _ log(B-©)
s = log(A/B) ~ log(B/A) Ec.35

La tltima igualdad es cierta debido a que log(A/B)= —log(B/A) . Esto asume que la escala
espacial maxima a la que el paisaje presenta autosimilaridad, n, es mayor o igual a i.

Siguiendo un razonamiento similar, se puede ver que si , entonces:
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log(®) _  log(®)

0=t = Tog(BIA)  log(A/B) E¢ 38

El comportamiento de los i criticos es retratado en la Figura 22. Se muestra la aproximacion
continua de este valor, pero debe tenerse en cuenta que i es el nivel de percepcién del pasiaje
y por lo tanto solo estd definido para nimeros enteros positivos o cero. Por lo tanto, las
regiones negativas de la curva muestran casos en los que no existe un nivel de percepcion
critico (en el que clumps o gaps, dependiendo de la funcién consderada, desaparecen). Los
valores de i se aproximan a los extremos infinitos al aproximarse a la linea vertical
correspondiente a A/B =1 . Esta linea divide los casos (1), A> B y (2), A< B. Dentro
del caso (1), para que en f ocurran valores i criticos positivos es necesario pero no suficiente
que ®< 1 (nétese que O es siempre positivo), mientras que para la funciéon g si es
necesario y suficiente (ver Ecs. 35 y 36). El nivel de percepcion maximo al que existiran
especies viables para el caso (2), es calculado con la Ecuacién 35 e indirectamente predice el
tamafo corporal M, , el maximo viable en un ecosistema con estas caracteristicas. Si i es la
J=w-P o M,, =(0-P/W,)"" . Esta

escala de percepcién critica, entonces W (M

madx

ecuacion muestra que no es necesariamente equivalente al valor predicho por la cantidad total

A=B A>B , A<B .
- = WM ke - = WM L’ - WM P
, #, ,
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Figura 20: Tres escenarios diferentes. Para las tres relaciones posibles entre A y B, indicadas en
el titulo de cada grafico, se muestran las curvas de W(M ) y O(M ) . Sobre el borde inferior
se muestran en negro los clumps, aquellos intervalos de M que son potencialmente viables dado
el balance entre ambas funciones. En el panel central la linea vertical cortada indica el valor
M, , el tamafio corporal para el cual el gasto energético equipara a lo disponible en todo el
sistema. El mismo valor esta indicado en el tercer panel, agregando el total de energia del

sistema (linea horizontal) para indicar el punto de corte con la curva W (M) .
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de recursos del paisaje, el cual cumple la igualdad M, = (w-P"/ WO)”W” . El detalle clave

aqui es si n, la escala mayor del paisaje, es mayor o igual al i critico en cuestion.
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o | o | T
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Figura 21: Curvas del valor de i critico para las funciones f'y g, dados diferentes valores de Ay ©.
Las curvas siguen las Ecuaciones 35 y 36. La linea vertical punteada indica A/B =1 y por lo
tanto delimita los tres escenarios indicados en el texto. Notese que en el eje x figura el cociente
AlB, por lo que algunos valores no son posibles, dependiendo de la combinaciéon de los

parametros (en la grafica no se aplicaron las restricciones A>1y B> 1).

Evaluacion de paisajes artificiales

Pendiente mdxima y coeficiente de Hill

El cambio en la percepcion de parches mostrd6 que la presencia de saltos abruptos en la
cantidad de recursos alcanzados es un patron robusto a través de las distintas estructuras
analizadas. En casi todos los modelos de paisaje se registraron altos valores en la pendiente
maxima y el coeficiente de Hill (h) estimados de la curva de percepcién observada (Figs. 22a
y 14, Tabla 6). El caso del tratamiento InN es sin embargo diferente, ya que a pesar de tener
un elevado valor de pendiente, presenta un muy bajo coeficiente h (promedio 2.48). Debe
notarse que, dado que la distancia de movimiento D y la tasa de consumo de recursos W

siguen relaciones alométricas (Ecs 3 y 4), la relacion entre Wy D es:

J— . DP
D=DyM™ o pM=(DID,)"> = W =W,(DID,)""™ gec. 37
W=w,M"
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Figura 22: Gréficos de cajas con medidas

a . -
del ajuste de la funcién de Hill a la curva de Pendiente maxima
percepcién observada de los paisajes §f .
[aV]
artificiales. Los paisajes basados en grilla o | i ° ° l
o . 51 E g o ®
isométrica estan etiquetados como I.1, ... 1 = ﬁ i i i i R i . E
o T v i i
L.8. Los demds tratamientos de denominan = | H 52 :
: LT EBeEgege
U para distribucion uniforme, N B A T s St S T
distribucion normal y InN para lognormal. | .
< I T T I T T T 1 I
a: Pendientes maximas de las funciones de 1 12 13 14 15 16 L7 18 U N InN
Hill ajustadas (ordenadas en escala b h
logaritmica). b: Coeficientes de Hill (ver _ i .
S o
Ec. 16) obtenidos de los ajustes (escala h : 8
. . o H 8
logaritmica). Los valores encima del eje x © i o i l
indican el desvio estandar utilizado en la | 4 El = i i i o Q i
, , ~ - : ' i i
generacion de paisajes de grilla isométrica | 0 il ? B e e - =
. . o + - + - i
(Ec. 11). Las cajas incluyen los valores | =
contenidos entre el primer y tercer cuartil, —-1—0-02 %3 1 2 4 6 & ¢
1 12 13 14 15 16 L7 1.8 U N InN

siendo la linea gruesa la mediana. El largo

de los bigotes alcanza el valor extremo o Tratamiento

1.5 por el ancho de la caja; se muestran

valores atipicos con puntos.

Es decir que W o« D"*'” y por lo tanto la funcién de consumo de recursos respecto a la
distancia de movimiento, en escala log-log, es una recta con pendiente W,./D, . En el caso de
W,=0.75y D,=0.25 (Peters, 1986; West et al., 2001), la pendiente tiene valor 3. Tomando
en cuenta la version adaptada de la funcion de Hill que se utilizo para las regresiones, el valor
de h necesario para igualar esta pendiente en escala log-log es de h=3.46 (ver anexo; Fig.
14). Si bien en casi todos los modelos los intervalos de confianza del 95% estaban por encima
de este valor, esto no ocurri6 para el tratamiento InN (Tabla 6). En estos casos la tasa de
consumo energético aumenta a mayor velocidad que la curva de obtencion de recursos, por lo
que no estan dadas las condiciones para que ocurra una discontinuidad en los tamafios
corporales. Esto es analogo a lo que ocurre en el caso (2) en donde A < B (ver Fig. 20). Para
valores de h mayores, existe el potencial de generar discontinuidades en las distribuciones de

tamanos corporales, ya que es posibe que la curva de percepcion corte en tres lugares la curva
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de consumo (Fig. 14). Que esto ocurra depende de factores ambientales, tal como la cantidad
de recursos por parche y las dimensiones del sistema, y de factores biolégicos intrinsecos de

las especies, como los parametros W, y D, .

Coerentemente con el modelo de campo medio, los paisajes con estructuras mas similares a
una grilla isométrica mostraron los cambios mas abruptos en la curva de percepcion,
reflejandolo en los altos valores de h y de pendiente maxima observados en I.1, .2 e 1.3 (Fig.
22). Por otro lado, ambos parametros mostraron un descenso con el aumento de ¢°, el desvio
estandar del ruido agregado a las coordenadas en la construccion del paisaje (Ec. 11). Para
altos valores de o° las propiedades del paisaje son indistinguibles de un paisaje generado con
distribucién normal (Figs. 22 y 23). Esto corresponde con lo esperado, ya que al aumentar el
ruido la posicién original pierde influencia y gana importancia el componente aleatorio a la
hora de dar cuenta de las caracteristicas del paisaje. En los demas tratamientos existieron
claras diferencias, mostrando un descenso en la brusquedad de la curva o(M) al pasar de los

tratamientos U a Ny a [nN.

Tabla 3: Intervalos de confianza estimado (95%) para las pendientes
maximas y los coeficientes de Hill de las curvas ajustadas a la funcién de
percepcién observada o(M) . La clave coincide con la Figura 22.

Pendiente Pendiente Coef. h Coef. h

Tratamiento . <o/ 1C.97.5% 1C:2.5% IC: 97.5%
11 12.43 4437 4461 15477
1.2 5.89 21.79 19.07 66.81
13 415 15.47 12.01 42.19
14 3.57 13.86 8.52 26.41
15 321 11.58 5.99 14.81
16 2.85 10.06 453 9.86
17 2.80 9.93 411 9.03
18 2.77 9.54 413 8.59
U 2.47 11.12 7.83 30.53
N 281 9.98 4.06 8.45
InN 401 54.90 1.99 3.17

Para las muestras de paisajes generados con distribucion uniforme, los valores de pendiente y
h mostraron un punto intermedio entre la grilla isométrica mas regular (I.1) y las estructuras
tendientes a distribuciones normales (1.6, I.7, 1.8 y N). Si bien el tratamiento U no mostro
pendientes demasiado elevadas, el valor de h si fue alto, por lo que de igual forma se espera

que existan discontinuidades en la mayoria de los paisajes con estas estructuras.
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Figura 23: Valores de R® de los ajustes a la funcién escalén, obtenidos para los
distintos tratamientos (siguiendo la clave de la Fig. 22). Se omiten valores negativos
obtenidos en varias muestras, ocasionados las limitaciones de la rutina de ajuste. Dichos

valores tuvieron una frecuencia particularmente alta en el tratamiento InN.

Se destacan los bajos valores tanto en las pendientes como en los coeficientes h observados
para el tratamiento InN. También se destaca una gran variabilidad en los valores de pendiente
obtenidos, en contraposicion con los del parametro h. Todas estas caracteristicas posiblemente
tengan una raiz comun en la gran dispersion y sesgo de los valores de las coordenadas de los
parches, propios de este tipo de distribuciones. Estas posibilidades no se exploraron en este

trabajo, dejando esta empresa para trabajos futuros.

Tabla 6: Intervalos de confianza del 95% de los valores de R’ para

las dos curvas ajustadas. La clave sigue la Figura 22.

R? Hill R2Hill R?escalon R?escalon

Tratamiento ,-. 5 o0 10:975% IC:2.5% IC: 97.5%
11 0.951 0.993 0.087 0.869
12 0.950 0.994 0.170 0.871
13 0.951 0.993 0.082 0.881
14 0.961 0.994 0.094 0.874
I5 0.967 0.995 0.404 0.862
16 0.967 0.995 0.464 0.817
17 0.966 0.995 0.489 0.798
1.8 0.966 0.995 0.466 0.795
U 0.920 0.991 0.117 0.851
N 0.965 0.995 0.468 0.798
InN 0.960 0.992 0.383 0.670
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Bondad de ajuste a la funcién escalén

En general no se observaron diferencias imporantes entre los distintos tratamientos en cuanto
al R*> del ajuste de la funcion escalon. Las diferencias mas importantes observadas fueron los
bajos valores de los tratamientos InN respecto al resto y la mayor varianza en los valores
registrados para los tratamientos I.1, I.2, 1.4 y U (Fig. 23, Tabla 3). La curva de escaldn, si
bien es el caso extremo de discontinuidad, demostr6 tener un ajuste bastante malo a la curva
de percepcién observada. Los bajos valores observados en comparacion con la funcién de Hill
(Tabla 3), junto con la pobre capacidad de discriminacion (Fig. 23), sugieren que no es una

medida adecuada para este analisis.

Tamaiio corporal y acceso a recursos

La inclusion de un acceso a recursos dependiente del tamafio corporal se porpone en la Ec.
12. Los cambios que introduce esta ecuacién se pueden deducir a partir de la Ec. 30,
particularmente en el valor M, el cual ahora se deberia expresar como M .=(w,/ Wo)“’"IW".

Esta variante afecta en dltimo término a los valores A, B y ©, de la siguiente manera

(comparar con Ec. 33):

A = po™
B = 8> Ec. 38
0 = (ooo/Wo)“"’w"-(DO/do)”D“

Como puede verse, el valor B no cambia en absoluto, a diferencia de A y ®. Para evaluar las
consecuencias de estos cambios, se asume que ®o=® como forma de simplificar un poco el
proceso. La clave esta entonces en el valor del pardmetro “. . En el caso mas trivial, de que

valga 1, nada cambia respecto al modelo original. Los otros casos posibles son:

i. ®,>1:implica que el caso 1 (A > B) se vera favorecido, ya que A es mayor que en el
modelo original. Ademas el valor ® también seria mayor. Por lo tanto habra una

tendencia a que los clumps sean mayores con el aumento del tamafio corporal (Ec.

34).

ii. ®,<1: el caso 2 seria favorecido en comparacién con el modelo original. El ancho
de los clumps se veria disiminuido debido a un menor tamafio de A y ®. También

existe el potencial de que sea menor el i critico (Ec. 36).
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Resultados II: Modelo Basado en Individuos

Los resultados de las simulaciones devolvieron resultados parcialmente congruentes con las
predicciones del modelo de campo medio. Estas diferencias fueron mayores para las

simulaciones en el escenario I, iniciado con un individuo por parche. El escenario II, con un
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Figura 24: Resultados de las simulaciones con el IBM, bajo dos escenarios diferentes. a,c:
Abundancia poblacional (nro. de individuos) en funcién del tamafio corporal (M, en Kg;
escala log-log). b,d: Tasa de migracion (ntimero de individuos migrantes registrados por

turno) entre parches en funcién del tamafio corporal. En todos los paneles se muestra el valor
de M critico (M, =1.88Kg; log,,(M,,)=0.275) en el que ocurre un cambio de
régimen. a,b: Escenario I, con un individuo por parche al inicio de la simulacion. En el panel

a se muestran las lineas de regresiéon segmentada junto con las pendientes correspondientes

(R?=0.994). ¢,d: Escenario II, con un tnico individuo inicial para todo el paisaje.
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Unico individuo inicial para todo el paisaje, mostr6 un patron mdas congruente con las
predicciones de partida. La Figura 24 muestra los principales resultados obtenidos en ambos
escenarios. Notablemente, las diferencias entre ambos no parecen estar dadas por la tasa de
migracion (Fig. 24b,d), la que presentd un patron practicamente idéntico para los dos casos.
De manera similar, se detecté un valor de tamafio corporal critico, M, =1.88 Kg que actia

como umbral que separa regimenes muy diferentes para ambos escenarios.

En el primer escenario, la diferencia principal con las predicciones de campo medio es la falta
de una verdadera discontinuidad en la relacién funcional entre abundancia y tamafio corporal.

Respecto a las predicciones generales de la tesis, los resultados tampoco son concordantes, ya
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Figura 25: Visualizacion de cuatro simulaciones con baja tasa de migracion (M <M Crﬁ) . Las
lineas negras indican la abundancia poblacional, las grises oscuras indican la cantidad total
normalizada de alimento en el paisaje y la linea gris claro (cerca del cero en todas las
simulaciones) indica la cantidad de migrantes para cada iteracion. En la esquina superior derecha
se indica la cantidad de parches ocupados respecto al total al final de la simulacién. Obsérvese que
este valor coincide con el nimero de escalones presentes en las curvas de N y de alimento. Encima

de cada grafico se muestra el tamafo corporal maximo M (Kg) de la especie modelada.
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que no se observan maximos locales en las abundancias poblacionales. Sin embargo, si existe
un cambio de régimen apreciable, delimitado por el valor M, . Este umbral separa dos
regiones diferenciadas por la pendiente de regresion entre log(N) y log(M ), siendo esta

bastante menos pronunciada para valores menores de M.

De manera similar, en el escenario II el valor M tiene un caracter de umbral, ya que este
separa dos regimenes muy diferentes (Fig. 24c,d). Para valores superiores, las simulaciones
presentan resultados sumamente convergentes, con muy poca varianza y similares a los
obtenidos en el escenario I. Contrariamente, para tamanos corporales menores, las
abundancias poblacionales muestran una variacion muy importante, con un limite inferior

muy marcado y sin un limite superior aparente.

En términos generales, el segundo escenario muestra un patréon mas acorde a las predicciones
de esta tesis, con alejamientos no sustanciales de las predicciones del modelo de campo medio
presentado (Fig 26). En particular se observan dos maximos locales para los valores
esperados de abundancia poblacional, mas alla del ruido presente en la muestra. Estos se
ubican en los tamafios corporales inferiores y en el entorno del valor M, . Este ultimo es el
tamafio poblacional esperado para las especies capaces de colonizar todos los parches (en las
escalas de tiempo de las simulaciones). Por otro lado, primer maximo local se encuentra en el
valor minimo de M, para el que el N esperado es el maximo posible alcanzado para

poblaciones confinadas a un tnico parche ocupado.

Si bien existen varios puntos que sobrepasan este valor, estos son producto de procesos
estocasticos relativamente infrecuentes y no se consideraron como el maximo local para este
analisis.

Las graficas de las tasas de migracion (Fig. 24b,d) sugieren que el cambio de régimen
delimitado por M, estd asociado a un cambio sustancial en este valor. Para valores menores
a este umbral, se observa una varianza mayor, concordante con el ruido registrado en las
abundancias poblacionales. Por otro lado el crecimiento abrupto en la tasa de migracion
alrededor de M, muestra que ocurre una rapida transicion en la forma en que los
individuos utilizan el ambiente. En este sentido, el M, es andlogo al M, planteado para el
modelo de campo medio (Ec. 2, Fig. 6), siendo el punto en el cual las especies comienzan a

utilizar la totalidad del paisaje. El aumento drastico en la migracién sugiere que el cambio de
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pendiente de la Figura 24a se debe un importante aumento del gasto energético ocasionado
por un mayor desplazamiento. Por otro lado, en el escenario II (Fig. 24c,d) la tasa de
migracion juega un rol sustancial en especies menores a M, ya que implica la posibilidad

de colonizar parches nuevos y aumentar asi los tamafios poblacionales.

Para especies con baja movilidad, los eventos de migracion representan raras oportunidades
de colonizar nuevos parches y por lo tanto, fundar nuevas subpoblaciones. Debido a la baja
frecuencia de estos eventos, la ocupacion de la totalidad de los parches s6lo ocurre luego de
atravesar un largo transiente en el que se van ocupando parches de forma estocéstica. El limite
inferior de N observado para M < M , equivale al tamafio poblacional alcanzado en un
solo parche, mientras que las abundancias mayores se corresponden con poblaciones en 2 o

mas parches.

La influencia de la migracion sobre los tamafios poblacionales se hace evidente al analizar las
series de tiempo producidas por el modelo (Fig. 25). En estas series se puede observar que los
aumentos poblacionales mas notorios son escalonados, coincidentes con cambios, también
escalonados, en la biomasa de los recursos. El numero de escalones observados coincide con
la cantidad de parches ocupados al final de la simulacion, siendo 2, 5, 4 y 2 (de un total de 9
en todos los casos) para las series aqui mostradas. Puede verse que para cada uno de estos
cambios existe un evento de migracion simultdneo, congruentemente con la idea de que
ocurren colonizaciones de nuevos parches. Sin embargo no todo evento de migracion implica
la fundacion de nuevas subpoblaciones, por lo que el inverso no es necesariamente cierto. Por
lo tanto, la variacion observada en los tamafios poblacionales, para especies cuyo M < M,
es causada por la variacion en la frecuencia de colonizacion de nuevos parches. En ningun
caso se observo un escalon decreciente en el tamafio poblacional (ver Anexo), sugiriendo que
bajo las condiciones del modelo, las probabilidades de extinciones locales son practicamente
nulas. La hipotesis de la existencia de un largo transiente se vieron respaldadas por los
resultados de la continuacion de algunas simulaciones (de especies con M < M), las
cuales alcanzaron valores de N similares a los del escenario I, luego una larga serie de

iteraciones (entre 30000 y 40000; ver Anexo).

La Figura 26 compara las predicciones del modelo de campo medio con los resultados del
IBM. En primer lugar, el salto entre la percepcion de una escala y la siguiente dentro del IBM

es, en comparacién con la funcién escalén O(M ), relativamente gradual (Fig. 26a,c). Este
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resultado es producto del caracter probabilistico de los eventos de migracion en el IBM, los
cuales empiezan a ser mas frecuentes en valores algo menores a M, (Fig. 24b,d). Por otro
lado, la estocasticidad afecta también la variabilidad de los resultados para tamafios menores a

M., , alejandose de la linea recta esperada por campo medio.

Adicionalmente, la pendiente observada entre los logaritmos de Ny M para M = M, es
menor que la predicha por el modelo de campo medio y buena parte de la teoria ecologica.
Debio a que el modelo de campo medio asume un gasto energético determinado Gnicamente
por la tasa metabolica, las pendientes esperadas para la relacion entre los logaritmos de Ny M
son de -0.75 (Fig. 26b,c). Considerando solamente los valores minimos de N para M<M _, ,
se puede observar una relacion casi lineal entre log(N) y log(M), la cual es similar a una recta
de pendiente -0.75 (Fig. 26¢). Como se observé anteriormente, la pendiente mas pronunciada
es posiblemente producto del aumento del gasto energético ocasionado por un aumento en el
movimiento, debido a que a la escala del paisaje completo, la densidad de los recursos es

menor en comparaciéon con un unico parche (Figura 14).

Figura 26: Comparacion de predicciones del modelo

de campo medio con los resultados obtenidos con el

IBM. La linea vertical punteada indica el valor M .

log R
\
\

—-= a: Curvas de las funciones O(M) (linea continua) y

T W(M) (linea cortada) (Ecs. 2y 4), con M,=M_ ., y
1.0 -05 0.0 0.5

W,=0.75. Los demas  pardmetros  fueron

0.75 . o .
0.75 seleccionados arbitrariamente a fin de mostrar la

log N
o

relacion entre las curvas. Las curvas no se cortan ya

que esto tampoco ocurre en las simulaciones del IBM.

10 05 00 05 b: Prediccién de campo medio para la relacion N vs M.

Se indica el valor de pendiente esperado, —W,. c:

1.5

Superposicién de curvas predichas por el modelo de

log N
1.0

campo medio (lineas) y resultados obtenidos con el

0.5

IBM. Las lineas no se hicieron con los mismos valores

que en ¢ (aunque si se mantuvo la pendiente de -0.75),
si no que se agregaron de forma arbitraria a fin de

poder mostrar las diferencias fundamentales.
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Discusion

Las distintas aproximaciones producieron resultados que son parcialmente acordes a las
predicciones elaboradas en esta tesis. Las primeras dos predicciones marcan dos caras de la
misma moneda y por lo tanto se evaluaron simultdneamente en a través de los modelos de
campo medio y el IBM. En el primer caso, se demostré que una representacién sencilla de la
interaccion entre paisaje y atributos individuales puede dar una clara demarcacion entre
regiones de clumps y gaps. El modelo de campo medio provee de predicciones precisas para
los inicios y fines de los clumps, asi como los tamafios corporales con mayores abundancias y,
por extension, mayor probabilidad de representacion en niimero de especies. Esta suposicion
se usa explicitamente para traducir tamafios poblacionales esperados ha distribucion de

tamafios corporales.

La exploracién de estas predicciones en el IBM mostro diferencias claras con las del campo
medio, pero a su vez representa claras posiciones esperadas para los maximos poblacionales y
los limites iniciales de clumps. Sin embargo estos valores no se pueden calcular con las
simples formulas del campo medio, a saber, el tamafio corporal tal que la distancia de
movimiento equivale a la distancia entre parches (d, =d,d'). La interaccién de varios
factores adicionales necesarios y presentes en el IBM, tales como una cantidad de reservas
asignadas a cada individuo o la distancia de percepcion, hacen que se den valores distintos
para los tamaifios corporales criticos. El valor obtenido de M ;, = 1.88 es dificil de explicar,
incluso teniendo en cuenta estas variables. Si se considera el gasto por movimiento mas
metabolismo en relacion a la cantidad de reservas, puede verse que los individuos de este
tamafio pueden moverse sin alimentarse por unos 22 turnos, mucho mas que los 2.74
necesarios para moverse entre parches. Posiblemente la distancia percibida (MPD) para este
tamafio corporal (8.227 Km < 10 Km, la distancia entre parches) sea un indicio para entender
esta aparente “torpeza” para moverse entre parches. Seria interesante considerar las
probabilidades de percepcién de parches vecinos, dadas las condiciones del IBM, para poder

vincular el MPD con el M, , aunque esto escapa los objetivos de esta tesis.

Si bien el IBM mostré una clara ubicacion del M ., el cual se corresponde a los M, del
campo medio, no se obtiene un claro andlogo para M ;. Sin embargo este valor se podria

determinar, dependiendo principalmente de dos factores: la variabilidad ambiental y la
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importancia del transiente dinamico observado en el sistema. El transiente es necesario para
que exista un maximo local de densidad poblacional (ubicado en el M ;) y por lo tanto un
valle. Dada la condicion de un transiente, un componente de variabilidad ambiental puede
condicionar la viabilidad absoluta a largo plazo de las poblaciones y/o supervivencia de
migrantes entre parches. Este afectaria especialmente a poblaciones pequefias, aquellas de

especies con tamaiios ligeramente inferiores al M ., (Fig. 24c), determinando un valor limite

(M) que no es posible predecir con exactitud con los resultados actuales.

Figura 27: Efecto basico de los parametros del
modelo de campo medio. Se muestran con flechas
los traslados de las lineas debido al aumento de los

mismos. Las barras negras horizontales sobre el eje

M indican los tamafios corporales con talance

log R 5

positivo (clumps, B(M)> 0). Los valores de R;,

M,y M, se calculan con las Ecuaciones 7 y 27

Ul [y U mm | respectivamente.

M; M,
log M

La tercer prediccion hace énfasis en la influencia del paisaje. Las Ecuaciones 30, 33 y 34
ilustran como el modelo de campo medio también es coherente con la misma. Si
consideramos pardmetros alométricos poco variables ( D,, D., W, y W,), entonces las
caracteristicas del paisaje seran las que explicaran la mayor parte de las variaciones esperadas
en las ubicaciones, extensiones y limites superior (e inferior) de los clumps (Figs. 20 y 27).
Por otro lado, como se expuso anteriormente, el IBM no muestra una relacion evidente entre
el M, y la estructura del paisaje, pero es claro que esta se puede establecer con mas
experimentos numéricos. De todas formas, el IBM muestra una nueva perspectiva respecto a
la forma en que el paisaje afecta la relacion entre densidad poblacional y tamafio corporal, a
traveés de los cambios de pendiente observados en escala log-log (Figs. 24a y Al, en el
anexo). Por ultimo, el analisis de paisajes artificiales nos muestra que la propiedad necesaria
para observar un cambio brusco en la percepcion de recursos es considerablemente robusta
respecto a la configuracion espacial de los parches, al menos en los casos genéricos

analizados en esta tesis (Fig. 22 y Tabla 3).
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Los resultados aportados por los dos abordajes fueron ampliamente consistentes, identificando
la estructrura espacial de paisajes como posible origen de disontinuidades en las
distribuciones de tamafios corporales. Las simulaciones basadas en individuos mostraron un
claro cambio de régimen a partir de un tamafio corporal critico. Congruentemente con las
predicciones del modelo estatico, esta transicion ocurre cuando los organismos alcanzan
tamafios suficientes para explotar el paisaje en una nueva escala de percepcién. Los andlisis
de paisajes aleatorios mostraron que la percepcion discontinua de las escalas del paisaje puede
ser un fenémeno robusto en la naturaleza y complementa algunos estudios ya realizados para
casos puntuales (Bunn et al.,, 2000; Urban y Keitt, 2001). Adicionalmente se observan
diferencias importantes entre los resultados de las simulaciones y las predicciones de los
modelos estaticos, que permiten visualizar posibles desviaciones esperables en sistemas
reales. Las desigualdades centrales son: 1. el cambio de pendiente en las graficas de log(N)
VS. log(M ) observado en las simulaciones. 2. El caracter probabilistico de las simulaciones,
particularmente en los procesos de migracion. Esta caracteristica genera un proceso de
transiente largo para tamafios menores al valor critico y un cambio gradual de percepcién del
paisaje. A continuacién se discuten en detalle las principales implicancias, asi como fortalezas

y limitaciones, de los distintos abordajes.

Predicciones generales

Dados los resultados de los modelos estaticos y las simulaciones, se pueden extraer algunas
predicciones generales para sistemas en que actuan los mecanismos planteados. En primer
lugar, existirdn tamafios corporales criticos que separan regimenes de altas y bajas tasas de
migracion entre parches. En segundo lugar, se espera que en los tamafios inmediatamente
inferiores a estos valores criticos ocurran regiones de huecos o gaps con mayor frecuencia que
en otros rangos de tamafio. Aun si no existe un verdadero gap, en estas regiones se esperan
abundancias poblacionales bajas en comparacién con los tamafios corporales inmediatamente
superiores. Por tltimo, las curvas de log(N) en funcién de log(M) mostraran diferencias
entre las regiones izquierda y derecha de los valores criticos. Estas diferencias estaran
principalmente en el valor del intercepto, pero posiblemente también ocurran en las

pendientes de regresion.

Respecto a los valores de tamafio corporal critico, es importante destacar que este depende de

la estructura espacial del paisaje, la que determina las distancias entre parches vecinos. A su
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vez, distintos planes corporales cuyas movilidades tengan fuertes diferencias, mostraran

diferentes valores para estos umbrales.

Modelo estatico de campo medio

El modelo de campo medio creado constituye una formalizacion en términos matematicos de
un mecanismo inscripto en la llamada Hipdtesis de Discontinuidad de Texturas (Holling,
1992). Al mejor entender del autor de esta tesis, este es uno de los pocos casos en los que un
proceso de este tipo es caracterizado en estos términos (pero ver Szab6 y Mescena, 2006).
Esto representa un aporte destacado en un campo que sufre de la falta de modelos y

predicciones precisas expresadas en términos matematicos (Ludwig 2008).

El modelo tiene la virtud de ser sumamente sencillo en su composicion, ya que se basa
unicamente en la distribucion espacial de recursos vitales y la tasa a la que los organismos
aprovechan los mismos. Lo primero es facil de obtener, gracias a las altas tasas actuales de
recoleccion y distribucion de los datos necesarios para establecer la estructura espacial de
paisajes. Por otro lado, la amplia documentacion de varias relaciones alométricas exitentes
para distintos tipos de procesos asociados al gasto energético, tales como metabolismo basal y
locomocion, facilita la implementacion de funciones apropiadas basadas en el tamafio
corporal. Este esquema simple también es sumamente genérico y puede ser adaptado segun

distintos objetivos o necesidades.
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Tabla 11: Consecuencia del aumento de los diferentes parametros del modelo estatico
de campo medio. Para cada pardmetro se indica el efecto sobre términos definidos en el
texto y el ancho de clumps y gaps. La columna asociacién indica posibles factores

afectando los parametros en cuestion.

Parametro Afecta Asociacion
® +0,+M, Estructura dei paisaje,
+ clumps / - gaps PPN
P +A,+M, Estructura del paisaje
Taxa, Temperatura
w -0,-M. >
0 i ambiente, PPN’
- clumps / + gaps Tasa metabdlica,
W A-M gastos Fle forrage~0,
e : mortalidad tamafio
dependiente
d -0,+M,, Estructura del paisaje,

“rugosidad” del
- clumps/ + gaps ambiente, dimensién
fractal, otras métricas

6 +B,+M, de paisaje

D, +0,-M Plan corporal (taxa),
+ clumps / - gaps adaptaciones

D, -B,-M especificas

* Productividad Primaria Neta
T Mueller & Diamond, 2001

Se pueden notar también algunos elementos ausentes que potencialmente sean las fuentes mas
importantes de diferencias con sistemas reales. Algunos de estos son la rigidez de los
parametros bioldgicos y estructurales (del paisaje) utilizados. Procesos evolutivos rapidos
pueden ser una fuente importante de variacién en las relaciones alométricas, proporcionando
cambios acordes a la ubicacién en el eje de tamafios corporales. Otros componentes
estocasticos quedan por completo afuera de este modelo, lo cual es una ventaja para el
analisis, pero a costo de procesos importantes como la migracion o perturbaciones
ambientales. Tanto los resultados del IBM como trabajos de otros autores han demostrado que
estos factores pueden tener una fuerte influencia en los procesos ecologicos relevantes
(Hanski, 1998; Keymer et al., 2000; Vuilleumier et al., 2007). Parte de estas limitaciones

tienen respuesta en los resultados del IBM. Otros factores ausentes son las interacciones
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interespecificas, tales como competencia o depredacion. El efecto de tales procesos sin duda
que puede ser muy fuerte en el patréon de tamafios corporales presentes en un ambiente. Sin
embargo, se consider6 que concentrarse en una limitante mas basal, la cantidad de recursos
alimenticios disponibles para cada especie, es una aproximacion mas general y a su vez

menos compleja.

Las predicciones obtenidas de este modelo van un poco mas alld de la problematica de la
discontinuidad de escalas y tamafios corporales. L.os mecanismos considerados determinan la
especie de mayor tamafio viable en un determinado sistema y, de forma indirecta, la forma de
la distribucion de tamafios corporales. Estas predicciones se basan en el mismo concepto que
la llamada Regla de Equivalencia Energética (EER, por sus siglas en inglés; Damuth, 1991),

es decir, el balance entre la tasa de consumo de energia y la tasa de produccién del ambiente.

En la Figura 27 y la Tabla 11 se resumen los efectos de modificar los parametros, incluyendo
posibles fenomenos asociados a estos cambios. Teniendo en cuenta distintos escenarios de
Cambio Global se pueden hacer ciertas predicciones de cambios a futuro en aquellos sistemas
representados por el modelo. El proceso mas mediatico del cambio global, el aumento de las
temperaturas medias del planeta, puede ser representado a través de un aumento del parametro
W, . Esta logica responde a la incidencia del factor de botzman ( e M- Brown et al., 2004),
el cual afecta el gasto energético de los procesos metabdlicos. De esta forma, un cambio
AW, representa una diferencia de AT=E:(k-log(AW,))”" grados de temperatura
promedio. Este mismo parametro es afectado también por el grupo taxonémico al que
pertenecen las especies modeladas. Como ejemplo, las especies endotermas generalmente
tienen un mayor gasto energético de base, lo que no afecta el coeficiente de escalamiento,
pero si la pendiente de la relacién alométrica correspondiente (Brown et al., 2004). Es
interesante notar que los diferentes escenarios de cambio global no solo afectan la temperatura
si no que también pueden afectar otros valores relevantes, como la Productividad Primaria

Neta (lo que puede afectar la tasa metabédlica basal, Mueller y Diamond, 2001), a través de
efectos indirectos. En ultimo término, todos los parametros afectan alguno de los valores M,

o M; vy, por lo tanto, la extension de los gaps y clumps en las distribuciones de tamafios
corporales. La Figura 27 muestra en cada caso particular la forma esperada en que los

extremos de los clumps serian afectados.
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Adicionalmente, un cambio en los valores de ciertos parametros puede crear una transicién
entre un régimen de aumento en el tamafio de los clumps ( A > B), a una disminucion de los
mismos ( A < B). Por ejemplo, la remocién antropogénica de parches lleva a la disminucion
del valor A y, de forma probabilistica, al aumento de B (al aumentar §). Este tipo de
transformaciones né solo afectara la cantidad de clumps y por lo tanto de especies viables, si
no que también afectara indirectamente las propiedades generales de las distribuciones de

tamafos corporales. Estos efectos se exponen a continuacion.

El cambio introducido por el modelo es la inclusion de la estructura espacial del paisaje en
estas funciones, las cuales conjugan parametros espaciales con atributos biolégicos de los
organismos. En cuanto al tamafio corporal maximo, el modelo predice que en muchos casos,
concretamente para aquellos en que A < B, el tamafio corporal maximo puede ser menor al
esperado por la cantidad total de recursos (Fig. 19). Este escenario surge de la posibilidad de
que las especies con capacidad de desplazamiento suficiente para utilizar todo el sistema son
demasiado grandes, y por lo tanto consumen demasiada energia como para ser mantenidas por
el ambiente (Fig. 19). Aqui también puede inferirse que los tamafios corporales pequefios
tendran en general una mayor representacion en relaciéon con los tamafios mayores, ya los
clumps o agrupaciones de tamafios viables tienden a ser mayores hacia el extremo inferior.
Contrariamente, para los casos en que A > B ocurre el proceso inverso, ya que el ancho de
los clumps tiende a crecer con el tamafio corporal. En estos escenarios lo esperable es una

mayor representacion de grandes tamafios corporales.

La prediccién de distintos escenarios indica que se encontraran patrones diferentes al cambiar
ambientes y ubicaciones geograficas. Esto es consistente con las observaciones empiricas y es
una potencial respuesta, si bien parcial, a las desigualdades de distribuciones de tamafios
corporales entre grandes y pequefias escalas espaciales (Marquet y Cofré, 1999; Gaston y
Blackburn, 2000). En este aspecto, este es uno de los pocos modelos existentes que
proporcionan una explicaciones mecanisticas generales a estas observaciones (e.g. Brown y
Nicoletto, 1991; Koztowski y Gawelczyk, 2002). De todas formas, estas predicciones estan
sujetas a ciertas restricciones de los supuestos, como la invarianza de los parametros a través
de las escalas espaciales. Para el caso del tamafio maximo predicho esto no es un problema
serio, pero puede serlo para las predicciones de la forma de las distribuciones de tamafios

corporales. Sin embargo modificaciones que den cuenta de diferencias en las variables a
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distintas escalas espaciales pueden implementarse y por lo tanto, generar predicciones mas

realistas.

Modelo Basado en Individuos

Las simulaciones del IBM refuerzan y complementan las predicciones del modelo estatico,
mostrando que bajo las condiciones estipuladas se espera un cambio de régimen marcado por
un tamafio corporal critico. Adicionalmente este abordaje agrega nuevas perspectivas no
anticipadas, especialmente las pendientes distintas de -0.75 para la relacién entre log(N) y
log(M) y la influencia de los procesos de migracién en la construccién del patrén

emergente.

Para la relacién entre log(N) y log(M), la Regla de Equivalencia Energética (Damuth,
1981) predice que la pendiente esperada es de -0.75. Este valor surge de la division de los
recursos equitativamente entre los individuos en una poblacion en equilibrio dindmico, en la
que cada individuo consume una cantidad de energia proporcional a la tasa metabdlica, es
decir o« M7 . El valor de las pendientes obtenidas para log(N) en funcién del log(M)
mostré dos valores diferentes al esperado, con una pendiente menos acentuada antes del valor
critico M; y un aumento a mas del doble en tamafios mayores (Fig. 24a). Estas marcadas
diferencias demuestran que otros procesos, ademas de la tasa metabdlica, pueden afectar esta
relacion entre tamafio y abundancia. Los resultados sugieren que, en este caso, el principal
factor determinante de estos desvios es el costo asociado al movimiento. Esta idea surge del
aumento de pendiente luego del valor umbral M, ya que se corresponde con el uso de un
paisaje con una densidad relativa mucho menor. En las simulaciones realizadas, la distancia
entre parches vecinos a la escala de percepciéon superior (n=2) es 10 veces mayor a la
distancia homologa de la escala anterior (ver “iniciacion” en métodos II). En comparacion,
para el cambio de tamafios corporales respecto al umbral, el factor de aumento en la
movilidad puede aproximarse a 10°*=1.78 (lo que puede establecerse a través de la
Ecuacion 3) por lo que, en términos relativos, la escasez de recursos aumenta

considerablemente.

La interaccion entre la densidad relativa de recursos y la escala de percepcion de los
organismos ha sido identificada anteriormente como factor determinante en los procesos

poblacionales (Ritchie y OIlff, 1999; Haskell et al., 2002). Es probable entonces que la
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respuesta a este cambio esté intimamente relacionada con la naturaleza del paisaje y en
particular con la dimension fractal del paisaje en cuestion (ver Ritchie y OIff, 1999). Estas
hipétesis no fueron analizadas en profundidad ya que se consideré que escapan al alcance de
esta tesis. De todas formas se debe destacar que estos resultados, especialmente el desvio de la
pendiente esperada, van en linea con varios trabajos independientes, lo que sugiere no son la
excepcion si no la regla (Gaston y Blackburn, 2000; Harte, 2004; Marquet et al. 2005; Arim et
al., 2011).

Los otros resultados que se apartan de las predicciones tedricas del modelo de campo medio,
pueden incluirse en las influencias de la migracién entre parches. Como consecuencia del
disefio del IBM, los eventos de migracion son de caracter probabilistico, especialmente en
tamafios corporales inferiores a M . Esto genera el observado estado transitorio de larga
duracion entre el uso de un tnico parche y la eventual colonizacion de todo el sistema (Figs.

24cy 25).

Claramente la ocurrencia de estos procesos es condicionada por las reglas internas del
modelo. En este caso tienen influencia al menos tres componentes del IBM asociados a las
propiedades individuales de los agentes: (1) la relaciéon alométrica que dicta la movilidad, (2)
las reglas de desicién (comportamiento) y (3) la relacion alométrica que dicta la cantidad de
reservas que pueden almacenar. El primero tiene una influencia obvia y el segundo afecta la
probabilidad de que un individuo elija moverse a un parche sumamente alejado en
comparacion con los que se encuentran en su entorno inmediato. El tercer componente
determina de forma indirecta la distancia maxima a la que puede llegar un individuo sin
alimentarse. No es evidente ni facil determinar qué tan bien son representados individuos
reales en estos tres aspectos, por lo que hay amplio margen para situaciones poco realistas.
Sin embargo los comportamientos observados en las simulaciones demostraron satisfacer
ciertos criterios basicos. Por un lado, la migracion surge como un proceso probabilistico, lo
cual concuerda con las observaciones mas basicas de este fenémeno (Hanski, 1999). En
segundo lugar, la probabilidad de éxito de dispersion aumenta con el tamafio corporal y
disminuye con la distancia entre parches (Garland, 1983; Hanski, 1994, 1999). Por tltimo,
debido a la naturaleza de las reglas de desicion disefiadas, los eventos de migracién son mas
probables en altas densidades poblacionales (dispersion densodependiente positiva), ya que

esto es asociado a una baja cantidad de rescursos disponibles y por lo tanto, menor atractivo
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hacia los parches mas cercanos. Este mecanismo evita las extinciones locales por pérdida de
individuos y representa un desplazamiento de individuos a causa de la competencia por

recursos (Travis et al., 1999; Bowler y Benton, 2005).

Debe destacarse ademas que la influencia central de la migracion entre parches no es una
propiedad forzada en el disefio, si no una caracteristica emergente del proceso.
Especificamente, el modelo no incorpora procesos, tales como la encuentra de parejas
sexuales o la cooperacion entre grupos, que refuercen la necesidad de intercambio de

individuos entre parhes.

Los resultados obtenidos se basan fuertemente en la baja frecuencia de eventos de migracion
para especies pequeifias (por debajo del umbral M, ; Fig. 24c,d). Es posible modificar el
disefio del modelo, favoreciendo mas la ocurrencia de migraciones. El resultado probable de
esto es una transicion mucho mas veloz entre un sélo parche ocupado y poblaciones en todos
el paisaje (Fig. 25). Suponiendo que esa sea inequivocamente una dinamica mas realista, se
plantearian dudas sobre la validez de las hipotesis planteadas en esta tesis. Pero este caso
hipotético también se basaria en circunstancias artificiales, ya que el modelo no da lugar a
eventos de extincion locales, salvo muy infrecuentes excepciones. Es decir, una vez
colonizado un parche no hay vuelta atras, por lo que la poblacion total alcanza una nueva
capacidad de carga (ver los “escalones” en la Fig. 25). Esto es natural considerando que las
simulaciones s6lo incorporan procesos intrainternos a las poblaciones, mas alla de la
estructura misma del paisaje (Berryman, 1999). Incluir este tipo de eventos significaria
agregar factores externos, especialmente disturbios de naturaleza estocastica, capaces de
disminuir las poblaciones. Por lo tanto, permanecen como preguntas abiertas tanto el rango de
tasas de migracion para los que los resultados son validos como el efecto de disturbios
estocasticos. Las respuestas posiblemente se encuentren en la naturaleza de los eventos
disruptivos simulados, ya que esto definird cudl estrategia es la mas adecuada para la
supervivencia de poblaciones viables (e.g.: muchas poblaciones pequefias vs. pocas

poblaciones de gran densidad).

Las reglas de desicién o comportamientos individuales adoptados por los IBM pueden jugar
roles fundamentales en los resultados obtenidos. Una estrategia utilizada con frecuencia para
evitar comportamientos poco realistas es la elecciébn parametros y estrategias de mediante

procesos de seleccion natural incorporada al propio IBM (Grimm y Railsback, 2005). Este
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criterio se basa en el principio de maximizacion de la adecuacion biolégica. En el presente
modelo se buscaron imitar comportamientos que satificieran objetivos sencillos, a fin de
lograr las mismas metas. Para esto se buscé lograr el balance mas favorable entre gasto y
obtencion de energia para cada accion individual. El andlisis pormenorizado de las
simulaciones mostr6 que en la mayoria de las situaciones, los agentes no eligen acciones
desfavorables, capaces de peligrar su propia supervivencia si esto es evitable. La infima
frecuencia de extinciones locales, asi como la relativamente alta tasa de migraciones para los
tamafios menores, sugieren que las reglas de desicion implementadas satisfacen correctamente

los requerimientos del problema.

Paisajes aleatorios

La inclusién del andlisis de paisajes artificiales sirve al objetivo de llevar el modelo general a
un nivel mas cercano a la realidad, a fin de poner a prueba el precepto fundamental, la
discontinuidad en la percepcion de los recursos. Los resultados indican que esta caracteristica
es robusta para muchos tipos de paisaje y animan a continuar este tipo de analisis con
sistemas naturales. La ubicuidad de los procesos de percolacion en sistemas naturales respalda
esta conclusion (Turner et al., 2001). En cierto modo esta es una extension y complemento de
los trabajos de otros autores, particularmente Keit et al. (1997), Urban y Keitt (2001) y
Borthagaray et al. (2012). Los métodos adoptados en estos y el presente trabajo pueden
continuar siendo aplicados en una gama mas extensa de paisajes a fin de determinar la
prevalencia de discontinuidades de percepcion (en el sentido dado en esta tesis). En particular
el uso de generadores de paisajes neutrales (Gardner y Urban, 2006), complementado con el
analisis de paisajes reales, parece ser una ruta logica a seguir en este sentido. Notese que estas
rutas implican al menos uno de dos posibles cambios al analisis presentado: el aumento de la
dimensionalidad de los parches (i.e. parches con area) y/o la inclusion de medidas de calidad

de habitat por parche.

Espectro de procesos bioldgicos representados

Si bien el mecanismo planteado para esta tesis es un proceso inscripto en la HDT (Hipotesis
de Discontinuidad de Texturas; Holling, 1992), no esta restringido a este contexto. Individuos
de una especie dada, a lo largo de su crecimiento, pueden experimentar discontinuidades en la

percepcion de su ambiente. Sin embargo esto no tiene porqué ocurrir para todas las especies
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de un ecosistema, especialmente para diferentes taxones con requerimientos y escalas de
percepcion propias. Por lo tanto, a diferencia de la HDT, el mecanismo propuesto no es
necesariamente generador de una distribucion de tamafios corporales discontinua a nivel
comunitario, aunque si tiene el potencial de producirla. Por otro lado, si bien el esquema esta
enfocado en la capacidad de movimiento en el contexto de un ambiente bidimensional de
parches aislados, la funcién de obtencién de recursos O puede representar otras formas de
percepcion. Las distancias utilizadas aqui pueden representar otras restricciones, tales como
un costo de movimiento ocasionado por la textura del ambiente o simplemente la densidad
general de los recursos en el ambiente. Un caso conocido es la limitacion morfolégica al
consumo de recursos (denominado “gape limitation™), el cual a demostrado tener el potencial
de percibir de forma discontinua la disponibilidad de recursos en un ambiente dado
(Sherwood et al., 2002). En este caso, la funcion de percepcion es la eficiencia de conversion
de alimento en biomasa corporal y los saltos de percepcion estan dados por subitos cambios
de dieta asociados a un aumento en la masa corporal. En este caso la estructura espacial del
ecosistema no tiene efecto sobre la percepcién, pero si los tamafios corporales de las presas.
En este y otros escenarios los distintos tamafios asociados a distintos taxones de presas
pueden ser una fuente de percepcion discontinua importante (Sherwood et al., 2002; Marquet
et al., 2005; Scheffer y van Nes, 2006).

Las consecuencias de la percepcion discontinua son dependientes del nivel de organizacion
considerado. Dentro de una especie se espera que si ciertos tamafios corporales intermedios
son los menos favorables, entonces se seleccionaran mecanismos para contrarrestarlo (i.e.

crecimiento acelerado durante estas etapas).

En cuanto a la dependencia de caracteristicas especificas del paisaje, no es necesario que se
cumplan todos los supuestos del modelo estatico para que ocurran discontinuidades de
percepcion. Por ejemplo, es posible sustituir sistemas de parches aislados por un continuo en
mosaico con diferentes densidades de recursos por unidad de area. Si este paisaje consta de
agrupaciones de baldosas de alta densidad separadas por extensas regiones de baja densidad,
entonces es esperable que se obtengan los mismos resultados. El proceso fundamenta, la tasa
de obtencion de recursos, sera similar al escenario original, mostrando un aumento en

tamafios corporales criticos.
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El estado actual de los modelos creados en esta tesis permite explorar diversos escenarios,
pero es limitado a la hora de utilizarlo en casos concretos de investigacion y/o conservacion.
Desde el punto de vista mas aplicado, se sugiere que las predicciones cualitativas generales
son las mas utiles, al menos en el estado actual de los modelos. De todas formas, las bases del
modelo son relativamente simples y la expectativa de los constructores de esta tesis que se

avance en el uso de estas nociones en casos concretos.

Conclusiones

La presente tesis presenta a la disciplina ecoldgica actual los siguientes aportes:

Una caracterizacion formal, en lenguaje matematico, de un mecanismo inscripto en la
Hipotesis de Discontinuidad de Texturas, planteado originalmente por Holling (1992). Esto
permite avanzar hacia el establecimiento de predicciones cuantitativas especificas que

permitan poner a prueba de forma rigurosa dicha hipétesis.

La demostracion de que el requisito de incremento abrupto en la percepcion del ambiente es
robusto a distintos tipos de paisajes, ocurriendo en diversas configuraciones de estructuras

subyacentess sumamente simples.

El modelo es facilmente moldeable y capaz de adaptarse a otros procesos similares. De esta

forma también es un posible punto de partida para otros trabajos y/o aplicaciones.

Existen algunas limitaciones importantes, como la falta de procesos microevolutivos e
interacciones interespecificas, que pueden explorarse a futuro.
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Anexo

1.- Acrénimos

2.- Breve Glosario

3.- Comparacion entre ecuacion de Hill modificada y W(M) (h critico)
4.- Regresiones log(N) vs. log(M)

5.- Convergencia de simulaciones

AUN =R~

1.- Acronimos

ARM: Arbol Recubridor Minimo, conocido en inglés como Minimum Spanning Tree (MSP).
IBM: Modelos Basados en Individuos (Individual Based Models).

HDT: Hipotesis de Discontinuidad de Texturas (Holling, 1992).

2.- Breve Glosario

Adyacencia: dos vértices de un grafo son adyacentes si existe una arista que los conecta.

Arbol: consiste de un grafo conexo que no contiene ciclos. Usualmente los drboles son

obtenidos a partir de grafos normales, siendo subconjuntos de los originales.

Arbol recubridor minimo: dado el conjuto de todos los drboles que se pueden obtener a
partir de un grafo ponderado, el drbol recubridor minimo es aquel cuya suma total de los
pesos de las aristas sea el minimo posible. La obtencién de el drbol recubridor minimo de un
grafo es un problema clasico de ingenieria y consta de varios algoritmos eficientes para su

obtencion (Prim, 1957).

Arista: conexion entre dos vértices de un grafo. Puede representar objetos fisicos, tales como
cables de electricidad, fibra Optica o carreteras, o vinculos abstractos, como relaciones
interpersonales o interacciones interespecificas. Cuando dos vértices comparten una arista, se

dice que son adyacentes.
Camino: ver trayectoria.
Ciclo: trayectoria que empieza y termina en el mismo vértice.

Componente de un grafo: es un subconjunto de los vértices de un grafo tal que por si mismo

conforma un grafo conexo.

Grafo: representacion abstracta de un conjunto de objetos (vértices) en la que pueden existir



conexiones (aristas) entre pares de objetos. Algunos sistemas tipicamente representados como
grafos son la internet, redes tréficas, ciudades interconectadas a través de rutas y personas
asociadas por relaciones de variada naturaleza. A los efectos de esta tesis, se considera que

estas conexiones son siempre bidireccionales y nunca conectan a un objeto consigo mismo.

Grafo completo: grafo en el que todo vértice es adyacente a todos los demads. Se trata de un

grafo conexo por definicion.

Grafo conexo: es un grafo tal que para cualquier par de vértices existe al menos una

trayectoria capaz de conectarlos.
Grafo ponderado: ver peso.

Modelos Basados en Individuos (o Agentes), IBM: son una clase de modelos
computacionales creados para simular las acciones e interacciones de agentes auténomos
N LR " . . . .

("individuos"), con perspectivas de determinar los efectos sobre el sistema en su conjunto.
Los objetivos de este tipo de métodos generalmente son la reproducciéon de fenémenos
complejos emergentes a macroescala, surgidos de la naturaleza de los procesos que ocurren a
escalas menores. Dichos procesos usualmente involucran simples reglas de comportamiento y

un acotado componente aleatorio.
Nodo: ver vértice.

Trayectoria (camino): secuencia de vértices de un grafo tal que cada par de vértices

consecutivos existe una arista que los conecta.

Peso: en un grafo ponderado, cada arista tiene un valor numérico asignado, asociado

generalmente a distancias geograficas, resistencias o conductancias.

Vértice (nodo): es uno de los elementos que componen un grafo, el cual suele representar
objetos fisicos, tales como parches, ciudades o computadoras. En un grafo los vértices pueden

estar conectados entre si a través de aristas.

3.- Comparacion entre ecuacion de Hill modificada v W(M) (h critico)

En la evaluacién de paisajes artificiales se utilizo la siguiente ecuacion de Hill modificada

para hacer ajustes de regresion:



h

' X
y = (ymdx_ymin)'m + ymz’n EC- Al

En el interés de comparar la velocidad con que crece esta funcién en relacion a la funciéon W,
debe considerarse que ambas estan definidas en dominios diferentes. Mietras que y' esta
definida en la movilidad de los individuos D (sustituir x por D en la Ec. A1), W es funci6n del

tamafio corporal. Utilizando las Ecuaciones 3 y 4 se puede obtener una expresién de W (D) :

D,
D=DyMy | Mm, =(DID,)"™ A W(D)=W,(DID,)""™
W(M,)=W, M} Ec. A2

e W(D)= (WO/DSVE/DE)_DWH/DH ~ W o DV

Por lo tanto, en escala log-log la pendiente de W(D) sera W,/D, . Este valor debe ser
comparado con la pendiente maxima de la funcién de Hill modificada en escala log-log. Para
esto se debe encontrar el maximo de la derivada segunda de dicha funcion (y en dicha escala),
ya que la mayor pendiente se encuentra en el punto de inflexién (ver Figuras 12 y 14 del
texto principal). Por lo tanto, se debe analizar la expresion:
xh

d*log(y’) (ymax—ymm)‘m + Y min
d’log(x) d’log(x)

d’log

Ec. A3

Para ejecutar este calculo se hace la sustitucién z=log(x) < x=e”,y por lo tanto:

z-h

e
(ymdx_ymin)'ﬁ + min

d’lo
8 k'+e

Ec. A4

d’log(y’)

d’log(x) d’z

Para simplificar la lectura se hace la equivalencia Ay = y,s—Ymn» de aqui en mas.

Continuando con los calculos, es necesario primero conocer la derivada primera:

hz 2:h-z
e
h-Ay- hz 31 h [ _hz, 1h\2
dlog(y’) _ e'+k' (e"+k") Ec A5
dlog(x) A "’
Ymin y eh<z+kh

Este valor es el que en tiltimo término es comparado con el cociente W,/D, (ver mas abajo).

Para encontrar el punto de inflexion se debe hacer una nueva diferenciacion, obteniendo:



hZAy 2‘e3-h-z B 3‘eZ-h»z . eh-z h‘Ay‘eh-z B h‘Ay‘eZ-h»z 2
d2 log(y ,) (eh<z+kh>3 (eh~z+kh)2 eh»z+kh eh~z+kh (eh<z+kh)2
dzlog(x) B Y.+ Ay e N LA hz |2 Fe. A6
min eh»z+kh Y min y eh<z+kh
Igualando esta expresion a cero, se llega a las siguientes soluciones:
log|—K"\y /A Y| log K" y,/Ay|
z, = p ; Z,= p ;e =0 Ec. A7

De estos valores, s6lo z, es posible, debido a que k>0, y por lo tanto Zz, implica el
logaritmo de un numero negativo, y que la tercer igualdad tampoco es posible por razones
similares. Sustituyendo z por Z, en la Ecuacion A5, se obtiene la maxima pendiente de la

ecuacién de Hill modificada, en log-log:

leg(y') _ h'(yméx_ymfn)vymin/ymdx
max = Ec. A8
leg(X) (.yma'x_'—ymin).\/ymin/yma'x—i_ 2‘ym1'n

Notese que esta expresion solo depende de V.., Ymix Y h. Para establecer una comparacion
entre ajustes de o(M) se puede utilizar simplemente el valor de h obtenido en las
regresiones, ya que en todos los casos analizados y,,=1/P e y,,=1 (con un P constante).
Esto contrasta con las comparaciones entre pendientes maximas de la funcion de Hill normal
en las que estan involucrados tanto h como k. En el caso particular de comparar W contra y' es
facil encontrar el h necesario para que la pendiente méaxima equivalga a W,/D, en log-log.

En particular, si W,=0.75, D,=0.25, y,.=1/200=0.005 e y,,=1 entonces W,/ D,=3

y:
3 — max| 4108 )| _ _ h0.995+0.005
dlog(x) | (1.005)-/0.005 + 2-0.005
3-((1.005)-1/0.005 + 2-0.005) Ec.A9
© h = ' ' : = 3.456547

0.995v0.005

De esta forma, para curvas o(M) cuyo ajuste a la funcién de Hill modificada muestren un
h>3.46, se puede concluir que existe el potencial de generar una discontinuidad en la
funcion de balance energético de los individuos. Esta afirmacién es cierta ya que es posible la
existencia de una regién en la que el W es mayor que el o(M) (balance negativo), rodeada de

regiones en que o(M) es mayor que W, totalizando tres puntos de corte entre ambas curvas

4



(Fig. 14, curva continua). En caso de tener un h menor al indicado, s6lo existe potencial para

un tnico corte entre las curvas de o(M) y W (Fig. 14, curva cortada).

Todos los célculos realizados aqui fueron asistidos por el programa informaético libre

wxMaxima, version 11.04.0 (© 2004-2010 Andrej Vodopivec).

4.- Regresiones log(N) vs. log(M

Las regresiones entre log(N) y log(M) mostradas en la tesis destacan el cambio de régimen
delimitado por M, (Fig. 24a). Un analisis mas detallado de regresién muiltiple muestra que
el modelo més parsimonioso (valor de AIC significativamente menor) comprende cuatro
segmentos diferentes (Fig. A1). Las pendientes obtenidas sugieren la ocurrencia de regimenes
similares a distintas escalas de percepcion, repitiendo el patron regularmente. Esta suposicion
es reforzada por la naturaleza del paisaje, pero deberia ser explorada con mayor profundidad

para obtener resultados concluyentes.
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Figura Al: Regresion segmentada extendida. Se muestra la regresion
segmentada con menor puntaje de AIC para todo el rango de tamafios
corporales simulados. Se incluyen ademas los valores de AIC para otras
regresiones realizadas y las pendientes de los cuatro segmentos
obtenidos. Las lineas grises verticales indican los puntos de corte

hallados por la regresién de cuatro segmentos.

5.-_Convergencia de simulaciones

Parte importante de las conclusiones de la tesis nacen de la afirmacion de que los escenarios I
y II (Fig. 24a,c) muestran simplemente dos etapas diferentes del proceso de colonizacién del
paisaje por parte de las poblaciones de agentes. Como respaldo a esta idea, se corrieron cuatro
simulaciones para tamaiios corporales menores a M, (M=0.08, 0.2503255, 0.5889339,
1.0417755), extendiendo el nimero de iteraciones de forma tal que las poblaciones de agentes
cubrieran todo el paisaje. Como se puede ver en la Figura A2, los resultados de estas
simulaciones convergen perfectamente con los resultados obtenidos en el escenario II. El

nuamero final de iteraciones para cada caso fue de: 31958, 17429, 47782 y 18017.
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Figura A2: Simulaciones extendidas. Para cuatro
valores de tamafo corporal (M=0.08, 0.25, 0.59, 1.04;
triangulos negros) inferiores al wvalor critico (linea
punteada vertical) se extendieron las simulaciones
obtenidas en el escenario II (Figura 24c). Los puntos
grises representan las abundancias poblacionales

obtenidas bajo el escenario I (Figura 24a).



	Tesis-biblioteca
	Resumen
	Abstract
	Agradecimientos
	Introducción
	Hipótesis de Discontinuidad de Texturas
	Hipótesis
	Predicciones
	Objetivo general
	Objetivos específicos:


	Métodos I: modelos estáticos
	Diseño del modelo de campo medio
	Paisaje modelo
	Atributos individuales
	Identificación de discontinuidades

	Análisis paramétrico del modelo
	Influencia del tamaño en el acceso a recursos

	Distribución de parches en el espacio: análisis de paisajes aleatorios
	Evaluación de los paisajes artificiales
	Curva de percepción observada
	Ajustes a la curva de percepción



	Métodos II: Modelo Basado en Individuos (IBM)
	Propósito
	Entidades, variables de estado y escalas
	Escalas

	Visión general del proceso y secuencia de ejecución
	Conceptos de diseño
	Principios básicos
	Emergencia
	Adaptación
	Objetivos
	Aprendizaje
	Predicción
	Percepción
	Interacción
	Estocasticidad
	Colectivos
	Observaciones

	Iniciación
	Datos de entrada
	Submodelos
	Toma de desiciones
	Crecimiento de biomasa (vegetación)


	Resultados I: modelos estáticos
	Análisis paramétrico del modelo
	Evaluación de paisajes artificiales
	Pendiente máxima y coeficiente de Hill

	Bondad de ajuste a la función escalón
	Tamaño corporal y acceso a recursos

	Resultados II: Modelo Basado en Individuos
	Discusión
	Predicciones generales
	Modelo estático de campo medio
	Modelo Basado en Individuos
	Paisajes aleatorios
	Espectro de procesos biológicos representados
	Conclusiones

	Referencias Biliográficas

	Anexo
	1.- Acrónimos
	2.- Breve Glosario
	3.- Comparación entre ecuación de Hill modificada y W(M) (h crítico)
	4.- Regresiones log(N) vs. log(M)
	5.- Convergencia de simulaciones


