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RESUMEN

La naturaleza de las interacciones, tanto negativas — ej. redes tréficas — como positivas —
ej. redes mutualistas — ha sido sugeridas como determinantes de atributos estructurales de las redes
ecoldgicas. Esto ha llevado a cuestionar si la naturaleza de las interacciones determina la ocurrencia
de atributos estructurales similares. Sin embargo, todas las comparaciones realizadas hasta el
momento entre ambos tipos de redes, se han centrado en redes construidas con diferentes
metodologias, con niveles de representacién y agregacion de datos disimiles, diferentes
ecosistemas, estrategias de muestreo, entre otros. Por lo tanto, las diferencias estructurales entre
redes negativas y positivas podrian ser producto de las incongruencias entre abordajes y no de la
naturaleza de las interacciones consideradas. En esta tesis se propone identificar el papel de la
naturaleza de las interacciones en la emergencia de atributos estructurales en redes ecoldgicas
utilizando un mismo abordaje. En este sentido, las redes de co-ocurrencia permiten estimar y
analizar simultaneamente interacciones negativas y positivass, generando un marco de comparacion
optimo para identificar y contrastar el efecto de la naturaleza de las interacciones en la estructura de
las redes. Para ello se utiliz6 una metacomunidad de 18 charcos temporales en la zona de los
humedales del Este, Rocha, Uruguay. A partir de los datos de abundancia de las especies se genero
una red de co-ocurrencias observada entre todos los charcos de la metacomunidad, la cual fue
contrastada con una red de co-ocurrencias esperada generada a partir de un modelo nulo.
Posteriormente, se generaron dos redes, una de interacciones negativas las cuales se consideraron
solo los valores de co-ocurrencia que fueron menores a lo esperado por azar y de manera opuesta la
red de interacciones positivas. La estructura de las redes de co-ocurrencia negativa y positiva fue
cuantificada mediante las siguientes métricas: tamafio de la red (nimero de nodos), nimero de
enlaces, densidad de conexiones, conectividad, distribuciéon de grado, correlacion de grado,
modularidad, anidamiento y co-ocurrencia negativa (segregacion espacial). Todas las métricas

estructurales evaluadas resultaron significativas, y ademdas dependientes de la naturaleza de la



interaccion a excepcion de la distribucion de grado. La red de co-ocurrencias negativas presentd una
mayor densidad, conectividad y mostré una estructura mas anidada y con una mayor segregacion
espacial que la red positiva. La red de co-ocurrencias positivas resulté mas diversa y con una
estructura mas modular, incluso con un mayor numero de modulos. Congruentemente con otros
estudios en redes ecologicas, varios de los atributos estructurales difieren segtin el tipo de
interaccion aunque otros frecuentemente asociados a la estabilidad de los sistemas complejos como
la distribucion de grado serian independientes de la naturaleza de la interaccion involucrada. No
obstante, cabe resaltar que a diferencia de todos los estudios anteriores hemos superado aqui
importantes dudas respecto al origen de estas diferencias. Las redes negativas y positivas
previamente comparadas, no solo diferian en la naturaleza de la interaccién sino también en la
metodologia de construccion, los ecosistemas analizados, las presiones de seleccion involucradas,
los grupos de especies estudiados y el tipo de red analizada. El presente estudio da cuenta de todos
estos problemas, identificando un enfoque metodolégico y analitico en donde la naturaleza de la

interaccion es la unica diferencia en la construccion de las redes.



INTRODUCCION

Comprender las consecuencias de las perturbaciones humanas como pérdida de habitat,
extinciones de especies, invasiones biolégicas, sobre los procesos que generan y mantienen la
biodiversidad representa hoy un desafio central para la ecologia (Chapin et al. 2000; Sala et al.
2000; Bascompte & Stouffer 2009). Muchos de los abordajes planteados han estado basados en una
estimacion de la diversidad, ignorando la estructura biolégica subyacente — red de interacciones
entre especies — que mantiene dicha diversidad (McCann 2007). Sin duda, la aproximacién de
redes se ha convertido en una herramienta fundamental, que permite abordar propiedades de las
comunidades y metacomunidades que resultan de la interaccién de sus elementos individuales que
no podrian ser entendidas ni detectadas a partir de la suma de todos ellos (Urban & Keitt 2001;
Prolux et al. 2005). En este contexto se ha propuesto enfocar los esfuerzos de conservacion e
investigacion basica en las estructuras bioldgicas que sustentan a la diversidad (McCann 2007). Por
lo tanto, identificar dichas estructuras, asi como sus determinantes en materia de las relaciones entre
especies, contribuiria a la comprension y prediccion de los efectos de las actividades humanas, en
particular la pérdida de biodiversidad, las invasiones bioldgicas, el cambio en el uso del suelo y la
fragmentacion de habitats (Fortuna & Bascompte 2006; Bascompte 2010; Olesen et al. 2007;
Tylianakis et al. 2008; Fortuna et al. 2010; Fontaine et al. 2011).

En un contexto de redes, cinco atributos basicos reflejan la organizacion de las especies en
las comunidades y metacomunidades, estos son la distribucion de grado, la correlacién de grado, la
modularidad, el anidamiento y la co-ocurrencia negativa. Basadas en el numero de conexiones que
tiene cada especie, dos métricas que contribuyen en la caracterizacién de los patrones bioldgicos de
las redes son la distribucion de grado y la correlacion de grado. La distribucién de grado describe la
distribucion de frecuencia del nimero de conexiones de cada especie (i.e. nodo) en la red (May
2006; Proulx et al. 2005). Esto es, muchas especies presentan un bajo nimero de conexiones,

mientras que unas pocas estan conectadas a muchas especies. En este sentido, una propiedad comtin



de muchas redes complejas tanto bidticas como abioticas es que son de escala libre, es decir que
presentan una distribucion de grado del tipo ley de potencia (Barabasi & Albert 1999; Strogatz
2001). Sin embargo, los sistemas ecologicos se ven representados principalmente por redes de
escala amplia y de escala Unica y ajustan su distribucién de grado a una ley de potencia trunca o
exponencial respectivamente (Dunne et al. 2002a; Jordano et al. 2003). Esto es debido a
impedimentos intrinsecos dentro de las comunidades naturales de establecer cierto tipo de enlaces
entre las especies (Dunne et al. 2002a; Jordano et al. 2003; Bascompte & Jordano 2007; Guimaraes
Jr. et al. 2007). Estas restricciones son mayormente limitantes fenotipicas, temporales o espaciales
como los tiempos fenoldgicos de las plantas (Elton 1927; Jordano et al. 2003, 2006; Jordano &
Bascompte 2009), tamafio corporal (Jordano & Bascompte 2009), abundancia numérica (MacArthur
1972), distancia entre individuos (Jordano & Bascompte 2009), solapamiento tréfico (Dunne et al.
2002a), entre otros. Esto determina que no existan especies muy conectadas en las redes con
distribucion de grado de tipo exponencial, mientras que en redes con distribucion de grado de escala
amplia, la frecuencia de especies muy conectadas es menor de lo que cabria esperar en una red con
una distribucion de ley de potencia.

La correlacion de grado es la relacion entre el nimero de conexiones de una especie con el
promedio de conexiones de sus vecinos mas cercanos (Maslov & Snappen 2002; Melian &
Bascompte 2002), y la pendiente observada a partir de la asociacién entre correlacién de grado y
conectividad indica el nivel de agregacion de las especies en la red. Esto seria un patrén creciente
con pendiente positiva refleja simetrias entre las interacciones especificas, es decir, las especies de
grado similar se relacionan entre si. Por el contrario, una pendiente negativa da cuenta de asimetrias
entre las relaciones de especies, donde las especies generalistas estarian interaccionando con las
especies especialistas.

Otra métrica propuesta como clave en la estabilidad de las comunidades es la modularidad (May

1972; 1973; Pimm & Lawton 1980). Esto es, la tendencia de las especies a presentar mas



interacciones dentro de subgrupos que con el resto de la comunidad (May 1972; Newman & Girvan
2004).

El grado de anidamiento en las interacciones ecoldgicas o incidencia de especies y la segregacion
espacial entre especies (Lomolino 1996; Gotelli & McCabe 2002; Ulrich & Gotelli 2007; Almeida-
Neto et al. 2008), constituyen dos atributos basicos de las comunidades (Bascompte et al. 2003:
Bascompte & Jordano 2007; Joppa et al 2010) y metacomunidades (Gotelli 2000; Ramos-Jiliberto
et al. 2009). En un contexto biogeografico, el anidamiento se ha sido descrito tempranamente como
un patron no aleatorio en el cual las especies presentes en las islas mas pobres son un subconjunto
de las islas mas ricas (Atman & Patterson 1993).

Similarmente en redes ecoldgicas es entendido como la tendencia de las especies raras a co-ocurrir
con las especies con mayor incidencia en la comunidad o metacomunidad (Bascompte et al. 2003).
Esto es, especies especialistas interactiian con sélo un subconjunto de las especies que interactian
con las especies generalistas. Esta especificidad en el patron de interacciones promueve una mayor
probabilidad de persistencia de las especies raras, y una alta redundancia funcional entre las
especies mas comunes (Bascompte et al. 2003; Vazquez & Aizen 2004). En la misma linea que el
anidamiento, los patrones de co-ocurrencia permiten estimar la segregacién de especies en el
espacio (Stone & Roberts 1990, Gilpi & Diamond 1982; Connor & Simberloff 1979). Cabe resaltar
que todos los atributos descritos, que seran abordados en esta tesis, son componentes esenciales de
las redes complejas con un rol central en la estabilidad de las comunidades y metacomunidades.

En ecologia se han reconocido dos tipos de redes en base a la naturaleza de sus
interacciones: las negativas (relaciones de consumo y segregacion entre especies, ej. Paine 1980;
Connell 1961; Menge 1976) y las positivas (mutualismo y respuesta comtn de distintas especies al
mismo ambiente bidtico y abiotico, ej. Callaway 1995; Bertness & Leonard 1997; Bruno et al.
2003). Sin duda, entre éstas las redes troficas y las redes mutualistas han dominado la literatura

ecologica. Las redes troficas son aquellas en donde las interacciones entre pares de especies son
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principalmente de consumo entre depredadores y sus presas (Pimm 1991) o entre parasito y
hospedero (Lafferty et al. 2006) y se pueden describir como un grafo unipartito, en donde todas las
especies tienen el potencial de interactuar con todos los componentes de la red. El otro tipo de red
altamente caracterizado en ecologia son las redes mutualistas. Estas se basan en interacciones que
son esencialmente positivas o beneficiosas entre pares de especies para ambos grupos (ej.
polinizadores-plantas, dispersores de semillas-frutos, simbionte-hospedero). Estas se pueden
describir como grafos bipartitos, donde la conexion se observa entre clases de especies (ej. clase:
polinizadores y clase: plantas) sin interacciones dentro de las clases (Bascompte et al. 2003).

Una de las limitantes a la comprension de fenémenos emergentes, como los atributos
estructurales de redes (ej. modularidad, anidamiento), es la estimacion de la importancia de los
procesos a menor escala en la generacién de patrones a escalas superiores (Levins 1992; Mayr
2004). La naturaleza de las interacciones, tanto negativas (ej. redes troficas) como positivas (ej..
redes mutualistas) han sido sugeridas como determinantes de atributos estructurales de las redes
ecologicas (Thébault & Fontaine 2010). Notablemente, mientras que algunos atributos estructurales
son comunes entre redes de interacciones negativas y positivas, otros han mostrado estructuras
contrastantes y con efectos opuestos en la estabilidad de ambas redes (ver Thébault & Fontaine
2010; Fontaine et al. 2011). Esto ha llevado a cuestionar si la naturaleza de las interacciones
determina la ocurrencia de atributos estructurales similares (Thébault & Fontaine 2008; Ings et al.
2009; Bascompte 2010). De ser asi, las estructuras comunes representarian atributos asociados a la
estabilidad de la red, independiente de la naturaleza de las interacciones, mientras que los aspectos
estructurales que difieran entre tipos de interacciones permitirian detectar atributos sensibles a la
naturaleza de las interacciones.

Un aspecto interesante, es que los estudios enfocados en redes tréficas y mutualistas han
sido esencialmente analizados de forma separada (Bertness & Callaway 1994; Melian & Bascompte

2002; Bascompte 2009; Bascompte 2010; Genini et al. 2010; Fontaine et al. 2011; Kefi et al. 2012).
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Dichos abordajes han contribuido de manera relevante al entendimiento de las comunidades, pero
generando resultados aislados con poca sintesis sobre las estructuras observadas en ambos tipos de
redes (Thébault & Fontaine 2010; Bascompte 2010; Fontaine et al. 2011). En esencia, la
consideracion aislada de la naturaleza de la interaccién sobre la estructura de las redes ecolégicas ha
dificultado las comparaciones entre redes de interacciones negativas y positivas. En este sentido, las
diferencias en la estructura de ambas redes podria ser producto de las incongruencias entre
abordajes y no de la naturaleza de las interacciones consideradas. En esta tesis, se propone un
mismo abordaje para el analisis de redes negativas y positivas. Los patrones de co-ocurrencia
representan uno de los atributos comunitarios mas considerados en ecologia (Darwin 1859;
Diamond 1975), tipicamente estimados por indices que describen la segregacion negativa o positiva
de pares de especies entre comunidades (Ulrich 2004; Ulrich & Gotelli 2007; Ulrich et al. 2009). La
representacion de dichos patrones de co-ocurrencia en redes permitirian estimar y analizar
simultdneamente interacciones negativas y positivas. Por tanto, las redes de co-ocurrencia
representan un contexto ideal para evaluar la conexion entre la emergencia de atributos estructurales
de las redes y la naturaleza de las interacciones que la generan. En este contexto, esta tesis
representara un avance significativo hacia la comprension de la importancia de las interacciones

positivas y negativas en la estructura de las comunidades y los sistemas complejos en general.

Hipatesis

Algunos atributos estructurales de las redes —e.j. modularidad y anidamiento— dependen
de la naturaleza de las interacciones entre sus componentes, mientras que otros —e.j. conectividad
— se relacionan con la estabilidad y funcionamiento del sistema independientemente del tipo de

interaccion.

Predicciones
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1: Los atributos de red dependientes del tipo de interaccion presentaran patrones
estructurales opuestos en redes de interacciones negativas y positivas.
2: Los atributos de red que no dependen de la naturaleza de la interaccion seran similares e

independientes del tipo de interaccion considerada.

Objetivo General
Evaluar la relacion entre la naturaleza de las interacciones (negativas y positivas) y la
emergencia de atributos estructurales en redes de co-ocurrencia negativas y positivas en un sistema

de charcos temporales.

Objetivos especificos

1: Estimar una red de co-ocurrencia negativa y otra positiva para una metacomunidad de
charcos temporales.

2: Para cada red estimar las siguientes métricas: tamafio de la red, nimero de conexiones,
densidad de conexiones, conectividad, distribucion de grado, correlacién de grado, modularidad,
anidamiento y co-ocurrencia negativa.

3: Contrastar las estructuras observadas en cada una de estas redes.

13



MATERIALES Y METODOS

Area de Estudio
La zona de estudio se encuentra cercana a la localidad de Castillos (Departamento de
Rocha), la cual abarca dos predios privados ubicados sobre la Ruta 9, km 248, "Barra Grande" y "El

n

Guri" (figura 1). El paisaje predominante consiste en pradera natural pastoreada extensivamente por
ganado bovino y ovino. El sistema de estudio estd conformado por un conjunto de charcos
temporales. Estos se forman en depresiones del terreno de superficie variable sobrepasando rara vez
los 30 cm de profundidad promedio. Presentan la caracteristica de que son anuales, se forman con
las lluvias de otofio permaneciendo con agua hasta mediados de la primavera, cuando la pérdida por
evaporacion supera a la precipitacion y escorrentia (Laufer et al. 2009). Al comenzar los dias de
mayor temperatura y fotoperiodo, en primavera y verano, éstos se secan. Una vez secos
permaneceran asi hasta que vuelvan a acumular agua al otofio siguiente. Esto implica que el sistema
se reinicia todos los afios. En la zona mencionada existe un conjunto de mas de 50 charcos
temporales, presentando diferencias de area de hasta 5 6rdenes de magnitud (Pifieiro-Guerra 2008;
Laufer et al. 2009) y con una buena delimitacién que facilita su estudio. Estos charcos presentan
una importante diversidad de organismos con diferentes adaptaciones a este particular régimen
hidrico. En los mismos se han colectado e identificado méas de 120 especies vegetales, 200 de
invertebrados, 5 de peces y 4 de anfibios abarcando la metacomunidad animal 7 o6rdenes de
magnitud en tamafios corporales (Laufer et al. 2009; Arim et al, 2010). A nivel de paisaje este
sistema puede considerarse como una red de charcos conectados por un flujo de individuos. Al
inicio de cada temporada, todos los charcos podrian potencialmente ser colonizados por el mismo
conjunto de especies. Estas caracteristicas fisicas y bioldgicas hacen a este sistema un excelente

modelo de estudio para evaluar la importancia de factores locales y regionales en la estructuraciéon

de las comunidades biologicas. Esta tesis trabajo con los invertebrados y vertebrados estrictamente
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acuaticos que habitan 18 charcos y utilizé una escala metacomunitaria para sus analisis.
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Figura 1: Mapa del drea de estudio. Metacomunidad de charcos temporales en la localidad de
charcos utilizados para este estudio.

Castillos, Departamento de Rocha, Uruguay. En los circulos rojos se pueden observar los 18

© QGIS 2008

Disefio de muestreo

Los datos utilizados para esta tesis fueron recolectados en el muestreo del mes de agosto del
afio 2008. En cada charco temporal se tomaron 5 muestras equidistantes utilizando como transecta
el diametro mayor y menor de cada charco. Cuando el diametro mayor era menor a 10 metros se
tomo una muestra cada 2 metros y cuando era mayor a 50 metros se tomo una muestra cada 10
metros. Esto pretende captar la existencia de gradientes dentro del charco. Cada una de las muestras
colectadas equivale a una unidad muestral para la metacomunidad. Las muestras se colectaron con

un calderin utilizando una técnica estandarizada. Esta consistié en barrer con movimientos en "S” 3

veces el punto de muestreo y luego peinar desde el fondo a la superficie 3 veces mas. Los

individuos vertebrados colectados fueron anestesiados con una sobredosis de 2-fenoxietanol.

Posteriormente las muestras se almacenaron en bolsas de nylon, se fijaron con 4% de formaldeido y
15



se etiquetaron para su posterior procesamiento en el laboratorio. En el laboratorio de la Seccion
Vertebrados de la Facultad de Ciencias se identificaron cada uno de los individuos al nivel
taxonomico mas bajo posible y se registro el largo, ancho y altura del cuerpo, para calcular el
biovolumen de cada taxa como el volumen de un elipsoide o un cilindro segtin correspondiera el

Caso.

Base de Datos

A partir del disefio metodolégico descrito y de los datos colectados se procedi6 a armar una
base de datos para generar posteriormente las redes de co-ocurrencias positivas y negativas a nivel
de toda la metacomunidad de charcos temporales. El armado consistio en dos pasos. En primer
lugar, se gener6 una base que contenia como informacién unicamente a las especies, los charcos y
la unidad muestral a la que pertenecian. Esta base se denomin6 base de datos original.
Posteriormente, se identificaron y eliminaron las especies presentes una unica vez en todo el
sistema. Al ser su abundancia igual a 1, estas especies no co-ocurren con otras dentro de la
metacomunidad. Esta base se denomind base de datos filtrada y fue utilizada para generar las redes

de co-ocurrencia.

Redes de Co-ocurrencia

Para estimar las redes de co-ocurrencia, primero se gener6 una matriz binaria de especie por
unidad muestral donde se exhiben las presencias y ausencias de cada una de las especies en relacién
a cada una de las unidades muestrales. De este modo, los totales marginales de las filas dan cuenta

del nimero de veces que una especie i ocurre en toda la metacomunidad.

Co-ocurrencia observada

A partir de la matriz de especies por unidad muestral se calcul6 la cantidad de veces que un
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par de especies i-j co-ocurren en todas las unidades muestrales. Este valor obtenido da cuenta de la
co-ocurrencia absoluta entre el par de especies i y j a través de todo el sistema de charcos (N=18).
De este modo, se cre6 una matriz de especie por especie (matriz de co-ocurrencia) a nivel
metacomunitario, donde el valor de cada celda corresponde a la co-ocurrencia observada entre las

especies i-j.

Co-ocurrencia esperada

Para evaluar la significancia de cada uno de los valores de co-ocurrencia observados entre
un par de especies i-j, se utilizé un modelo nulo implementado en la funcién nullmodel incorporada
en el paquete bipartite del software R (Dormann et al. 2008). Esta funcion requiere una matriz
como molde, en este caso fue la matriz de especie por unidad muestral, manteniendo los totales
marginales y el nimero total de ocurrencias idénticos a la matriz observada (método swap.web). En
esencia este modelo, distribuye al azar las especies en las unidades muestrales. De este modo, se
construyeron 3000 matrices de especie por unidad muestral, a partir de las cuales se generaron 3000
matrices de co-ocurrencia esperada siguiendo el mismo procedimiento descrito para la red de co-

ocurrencia observada.

Estimacion de Redes

A partir de la matriz de co-ocurrencia observada se crearon dos tipos de redes de co-
ocurrencia, una de interacciones negativas y otra de interacciones positivas. Para generar las redes
de interacciones negativas solo se consideraron aquellas co-ocurrencias que se encontraban por
debajo a lo esperado por azar. De manera opuesta, para la red de interacciones positivas, fueron
considerados solo los valores de co-ocurrencia superiores a lo esperado por azar. La evaluacion de
la significancia de las conexiones entre especies en ambos tipos de redes se realizé contrastando la

matriz de co-ocurrencia observada vs. las matrices de co-ocurrencia esperada. Para ello, a partir de
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los 3000 modelos nulos se generd una distribucion de co-ocurrencias esperadas para cada celda de
la matriz de co-ocurrencia observada. Esto ultimo permiti6 obtener una distribucion de co-
ocurrencias esperada para cada valor de co-ocurrencia en la matriz observada, identificando en cada
caso los cuantiles 0,025 y 0,975. A partir de esto se crean con fines comparativos dos matrices con
los valores criticos en cuyas celdas estan los valores inferiores y superiores criticos de conexiones
azarosas. De este modo, la significancia de la co-ocurrencia de un par de especies i-j se evalud
contrastando los valores de cada una de las celdas de la matriz observada con su celda
correspondiente en las matrices de valores criticos. Aquellas celdas observadas que contenia un
valor inferior con su correspondiente en la matriz de valores criticos inferiores, se les asigné un
valor de 1, mientras que al resto de las celdas se le asigné un valor de 0, construyendo asi la red de
interacciones negativas. Por otro lado, la red de interaccione positivas fue armada asignado un valor
de 1 a los valores de co-ocurrencia observados que estaban por encima de los valores de la matriz
de valores criticos superiores. Los valores de co-ocurrencia que se encuentren dentro del rango de
los cuantiles 0,025 y 0,975 fueron considerados como interacciones que no difieren del azar y no
seran analizadas en esta instancia.

La red de co-ocurrencias negativa y positiva significativas obtenidas se denominaron red
completa. Estas redes estan formadas por todas las especies independientemente si éstas estan
conectadas o no a otras especies dentro de la red. Por otro lado, se cre6 una red conectada para
ambos tipos de interacciones, la cual contiene Gnicamente a las especies que si presentaron enlaces
con otras. Esto se evalu6 eliminando de la red completa las filas y columnas cuya suma era cero en
ambas indicando la no existencia de co-ocurrencia. Finalmente se identifico el componente mas
grande de la red conectada, esto es, el subgrupo que contiene el mayor nimero de nodos (Prolux et

al. 2005; Newman 2010).
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Meétricas utilizadas

La estructura de las redes de co-ocurrencia negativa y positiva fue cuantificada mediante las
siguientes métricas: tamafio de la red, nimero de conexiones, densidad, conectividad, distribucién
de grado, correlacion de grado modularidad, anidamiento y segregacion espacial. Todos los analisis
fueron realizados sobre la red conectada excepto para la modularidad la cual fue evaluada sobre el
componente mayor.

¢ Tamafio de la red: niimero total de nodos o especies, S (Dunne et al. 2002b).
e Numero de conexiones: cantidad de enlaces observados en la red, L (Dunne et al. 2002b).

® Densidad de conexiones: numero de enlaces por especie, L/S (Dunne et al. 2002b). Da
cuenta del promedio de enlaces por especie (Montoya et al. 2006; Tylianakis et al. 2007).

e Conectividad: relacion entre numero de enlaces realizados y nimero maximo de enlaces
posibles, (2*L)/S(S-1) (Dunne et al. 2002b; Newman 2003).

¢ Distribucion de grado: describe la distribucién de frecuencia del nimero de enlaces que
presenta cada especie, i.e. grado (May 2006; Proulx et al. 2005). Tipicamente es representada
con una distribuciéon acumulada inversa, la cual indica la fracciéon de especies que tienen un
grado igual o mayor a k (Newman 2005). La forma de esta distribucion ajusta tipicamente a 3
modelos diferentes, i) exponencial P(k) ~ exp(— yk), ii) ley de potencia P(k) ~ k™ y iii) ley de
potencia trunca P(k) ~ k™ exp (-k / k), donde y es el parametro de escalamiento a ajustar y k.es
valor de corte critico donde P(k) decae de manera exponencial (Jordano et al. 2003, 2006). La
distribucion exponencial se caracteriza por ser una distribucion de escala unica, es decir que
un anico valor describe a la distribucion, la media de los enlaces sobre los nodos. Mientras
que la distribucién ley de potencia y ley de potencia trunca no presentan un unico valor de
escala, y por eso se denominan de escala libre y escala amplia respectivamente (Jordano et al.
2003, 2006). El ajuste de los datos fue por minimos cuadrados y la significancia del pardmetro

y fue evaluada con un t-Student. El criterio de seleccion del modelo fue mediante su valor de
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AIC (Akaike Information Criterion). Cuando la diferencia entre los valores de AIC fue menor
a 2 unidades se consideraron ambos modelos con un buen soporte empirico y por lo tanto
validos para realizar las inferencias (Burham & Anderson 2002). La funcién utilizada para su
calculo fue degreedistr del paquete bipartite del R (Dormann et al. 2008). Se registro el valor
estimado del pardmetro y con su error estandar y significancia, el R? y AIC para los 3 modelos
en ambas redes. La distribucion se representd graficamente como la fracciéon de nodos con
grado k acumulada P(k) en funcién del grado k.

¢ Correlacion de grado: es la relacién entre la conectividad o grado k de cada especie con el
promedio de conexiones que tienen sus vecinos (especies enlazadas de manera directa)
(Maslov & Sneppen 2002; Melian & Bascompte 2002). Para evaluar si la correlacion de grado
era independiente del tipo de red fue realizado un anadlisis de covarianza (ANCOVA). El
modelo de partida fue: ax’ + ax’:b + ax + ax:b + b, donde a es el grado de la especie y b el
tipo de interaccion expresada como una variable categorica (0 = red negativa, 1 = red
positiva), las variables numeéricas fueron transformadas a escala log. Este modelo considera
como efectos fijos y explicativos el grado de la especie, el grado al cuadrado, el tipo de red y
la interaccion estadistica entre el tipo de red con el grado y con el grado al cuadrado. La
seleccion del modelo mas simple fue realizada con la funcion stepAIC del paquete MASS del
R (Venables & Ripley 2002). Esta funcion selecciona el mejor modelo, simplificando paso a
paso los parametros y utilizando como criterio el AIC. Posteriormente fueron comparados el
modelo de partida con el final a través de un ANOVA para evaluar cual modelo es el que
presenta un mejor ajuste por método de parsimonia. Los datos fueron graficados en un mismo
par de ejes en escala log-log.

® Modularidad: representa el nivel de compartimentalizacion de las especies dentro de las
redes (Krause et al. 2003; Newman 2006) y refiere a la tendencia de un grupo de especies a

interactuar mas entre si que con el resto de las especies de la red formando compartimientos o
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moddulos (Stouffer & Bascompte 2011). La funcion utilizada para su calculo fue
spinglass.community del paquete igraph del R (Csardi & Nepusz 2006). El algoritmo de
deteccion de la modularidad utilizado es un método no jerarquico definido por Newman &
Girvan (2004). Este requiere para calcular que la red se encuentre totalmente conectada. Por
lo tanto, para esta métrica se utiliz6 el componente mayor de ambas redes. El algoritmo
presenta la caracteristica de que el valor resultante varia entre corridas. Para determinar que
los valores no fueran muy diferentes entre si, se evalu6 si el método utilizado tiene error de
observacién en sus sucesivas repeticiones. Para esto se calcularon 1000 valores de
modularidad con la funcién para cada red y se evaluaron significativamente con una
distribucion teorica de t-Student. Los moédulos fueron exhibidos en la red de interacciones
discriminados con diferentes colores e identificados con el nimero de modulo al que
pertenecen.

¢ Anidamiento: tendencia de las especies raras a co-ocurrir con las especies con mayor
incidencia en la metacomunidad. Este patron ha sido definido formalmente a través del indice
NODF (nestedness metric based on overlap and decressing fill) por Almeida-Neto y
colaboradores (2008). E1 NODF es una de las métricas mas usadas para analizar patrones de
anidamiento por su robustez estadistica. (Almeida-Neto et al. 2008). La otra métrica
tradicionalmente empleada para describir anidamiento es la temperatura T, propuesta por
Atmar & Patterson (1993). Si bien la temperatura ha sido histéricamente mas empleada el
NODF tendria un mejor desempefio estadistico, siendo la métrica trabajada en esta tesis. Los
valores de anidamiento observados fueron contrastados contra un modelo nulo basado en
3000 matrices de co-ocurrencia aleatorias (Gotelli 2001) generadas con la funcién oecosimu
del paquete vegan del R (Oksanen et al. 2013), con el algoritmo quasiswap (Miklés & Podani
2004) y dejando fijos los totales de filas y columnas. Las métricas de anidamiento fueron

estandarizadas, expresandose como valores de Z.
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¢ Co-Ocurrencia Negativa: estima la segregacion de especies, y se puede medir a través del
indice C-score (Stone & Roberts 1990). Para un par de especies i-j, C-score i-j = (Ri - S) (Rj
- S), donde Ri es el total de presencias de la especie i en la fila i, Rj es el total de la fila j, y S
es en numero de sitios en los cuales ambas especies estan presentes, en este caso especies
con las que co-ocurren. Primero se calcula para todos los pares de especies i-j, y luego se
promedia para obtener el valor de toda la metacomunidad. La significancia de esta métrica
fue evaluada con los mismos modelos nulos empleados para las métricas de anidamiento.

Las métricas de co-ocurrencia negativa fueron estandarizadas, expresandose como valores

de Z.

Andalisis Estadisticos

Se realizaron diversos analisis estadisticos para evaluar la significancia en la diferencia de
los valores obtenidos de algunas meétricas entre las redes negativa y positiva. El nivel de
significancia utilizado fue menor o igual a 0,05. El método no paramétrico varié segun la
caracteristica de la métrica a comparar pudiendo ser por Boostrap o una Prueba de Kolmogorov-

Smirnov.

Boostrap

Se elaboré un modelo nulo en base a una rutina de remuestreo para determinar la existencia
de diferencias estadisticamente significativas entre las redes mas alla de diferencias sistematicas en
las métricas asociadas al tamafio de las redes (ej.. Dunne et al. 2002a). Especificamente, el tamafio
de la red se asocia con su densidad, conectividad y modularidad (Cohen et al. 1990). El método aqui
utilizado evita que la comparacién de las métricas entre las redes negativas y positivas no este
sesgada por el tamafio de cada una de ellas. Dicha funcién utiliza un método de re-muestreo para

obtener la estimacion del estadistico requerido y la construccion de los intervalos de confianza
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(Efron 1979). La funcién produce dos redes de 30 nodos muestreados al azar de las redes negativas
y positivas originalmente estimadas. El test calcula la diferencia entre el valor de cada métrica para
la red negativa menos la red positiva. Este procedimiento se repiti6 10000 veces generando una
distribucion de valores. Luego se calcularon los cuantiles al 0,025 y 0,975, obteniéndose asi los
intervalos de confianza. De este modo, para que la diferencia de la métrica evaluada sea

estadisticamente significativa, el cero debe estar fuera del intervalo de confianza.

Pruebas

Para evaluar si existen diferencias significativas entre la distribucion de grado de la red
negativa y positiva se realizé una prueba de Kolmogorov-Smirnov (K-S). En esencia esta prueba
consiste en determinar si ambas muestras fueron obtenidas a partir de dos distribuciones idénticas.
Asimismo, para evaluar la existencia de diferencias significativas entre los valores de anidamiento y

co-ocurrencia negativa de la red positiva y negativa se utilizé el valor de z estandarizado.
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RESULTADOS

De los 6784 individuos correspondientes a 234 especies de la base original (anexo 1), se
descartaron 82 especies en una primera etapa por haber sido colectadas una tinica vez en todo el
muestreo, no pudiendo por tanto tener co-ocurrencias con otras especies. Esto resulté en un total de
6702 individuos y 152 especies (anexos 1), las cuales formaron parte de la base filtrada y de la que
se obtuvieron las redes de interacciones completa y conectada.

La red de co-ocurrencias completa contiene un total de 152 especies en cada red (figura 2).
Si bien el nimero de enlaces, la densidad de enlaces y conectividad resultaron mayores en la red
positiva (tabla 1), no se detectaron diferencias significativas en las métricas entre ambas redes (tabla
2). De las 152 especies presentes tinicamente 44 establecieron co-ocurrencias significativas menor
de lo esperado por azar y 116 especies establecieron co-ocurrencias significativas mayor de lo
esperado por azar generando las redes conectadas de interacciones negativas y positivas
respectivamente (figura 3, anexos 2 y 3). La redes de co-ocurrencias negativa y positiva conectada

si mostraron diferencias significativas en sus valores de densidad y conectividad (tabla 1).
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Figura 2: Red completa de interacciones negativas (A) y positivas (B) representadas con un disefio
fruchterman-reingold. El 29 % y 76% de las especies presenté conexiones significativas en la red
negativa y positiva, respectivamente. (Las especies aisladas no presentan co-ocurrencias
significativas).

Tabla 1: Caracteristicas bdsicas de la estructura de las redes de co-ocurrencia. Se presenta la
cantidad de nodos (S), cantidad de enlaces (L), el promedio de enlaces por nodo (Densidad) y la
Conectividad comparando ambas redes para la red completa, conectada y el componente mds
grande (Mayor). (*) diferencias estadisticamente significativas entre ambas redes para la métrica
evaluada, a partir del test de re-muestreo (ver tabla 2).

T T iad Conectividad
Red - + - + - + - +

Completa 152 152 67 210 0,44 1,38 0,0058  0,0181
Conectada 44 116 67 210 1,52 * 1,81* 0,0692* 0,0312 *
Mayor 42 103 66 203 1,57 1,97 0,0748  0,0382
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Figura 3: Red conectada de interacciones negativas (A, C) y positivas (B, D) representadas con un
disefio fruchterman-reingold y un disefio circular respectivamente.

En este sentido, el valor de densidad de enlaces fue mayor en la red positiva que en la negativa. Sin
embargo, la diferencia en el test de re-muestreo fue positiva (rango de valores entre 2,5 y 97,5
superior a cero), indicando mayor densidad en la red negativa al controlar el efecto del tamafio de la
red a pesar de que la red positiva exhiba un valor superior en la red conectada observada.
Contrariamente a lo obtenido para la densidad, el valor de conectividad fue el doble para la red
negativa conectada observada con respecto a la positiva. En este caso, la diferencia en el test de re-

muestreo también fue positiva indicando mayor conectividad en la red negativa al evaluar la métrica
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en redes simuladas de igual cantidad de nodos. En suma, la densidad de enlaces y la conectividad
son estadisticamente mayores en la red negativa. Asimismo, en ambas redes fue posible identificar
un componente mayor y varios componentes pequefios compuestos por 2 y 3 nodos. La red negativa
exhibié 2 componentes, uno mayor formado por 42 especies, y otro menor formado por dos
especies, mientras que la red positiva mostr6 7 componentes, uno principal (103 especies) y 6
pequefios con 2 o 3 nodos (figura 3). A nivel del componente mayor las diferencias entre métricas

no fueron significativas, a excepcion de la modularidad (tabla 2).

Tabla 2: Rango de valores para los cuantiles calculados en el test de re-muestreo. El test calcula si
existen diferencias significativas entre ambas redes para las métricas Densidad, Conectividad y
Modularidad. Si el rango de valores no incluye al cero, las diferencias entre métricas son
estadisticamente significativas. (*) métrica con diferencias significativas segtin el tipo de red a
partir del test de re-muestro por boostrap (ver tabla 1).

Densidad Completa -0.50 -0.167 0.10
Conectada * 0.033 0.57 1.03
Mayor -0.47 -0.167 0.10
Conectividad Completa -0.033 -0.011 0.0067
Conectada * 0.0022 0.03778 0.069
Mayor -0.031 -0.011 0.0044
Modularidad Mayor * -0.102 -0.090 -0.082

Distribucion de Grado

La distribucion de grado de la red de co-ocurrencias negativa siguié una distribucion de
tipo exponencial o ley de potencia trunca (figura 4A), no pudiendo distinguirse el mejor modelo por
ser la diferencia entre los AIC menor a 2 (tabla 3). En el caso de la red de co-ocurrencias positiva, la

distribucion de grado siguio una distribucion de ley de potencia trunca (figura 4B, tabla 3).
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Figura 4: Distribucién de grado para la red negativa (A) y la red positiva (B). Distribucion de
probabilidad (P(k)) de nodos con k interacciones. Se graficaron los 3 modelos utilizados para
ajustar los datos, exponencial, ley potencia y ley potencia trunca. El modelo exponencial y ley de
potencia trunca mostraron ambos un buen soporte empirico en el ajuste no pudiendo diferenciarse
en términos de AIC para la red negativa, mientras que para la red positiva el modelo ley potencia
trunca fue el que ajusté mejor (tabla 3). Ambas distribuciones no mostraron diferencias
estadisticamente significativas segtin el test de Kolmogdérov-Smirnov D = 0.3235, p= 0.3194.

Tabla 3: Valores de AIC, pardmetro de ajuste (y) con su significancia, error estandar (error), y R?
de cada uno de los modelos evaluados para el ajuste de la distribucion de grado en ambas redes de
interacciones. (1) Modelo que presenté un mejor ajuste segtin AIC; (*) pardmetro y significativo.

Red - + - + - + - +
Modelo

Exponencial -35,64 1t -63,50 0,41* 031* 0,018 0,01 0,997 0,997

Ley Potencia -14,39  -29,39 098* 092* 0,11 0,075 0,971 0,973

Ley Potencia Trunca -33,94% -71,97+ -0,68 0,19* 0,15 0,053 0,997 0,999

El parametro de ajuste y en todos los casos fue significativo y menor a 1, excepto para el modelo de
ley potencia trunca de la red negativa. No se detectaron diferencias significativas en las
distribuciones de grado entre ambos tipos de redes (test Kolmogo6rov-Smirnov, D = 0,3235, p=
0,3194). En término comparativos la distribucion de grado seria independiente del tipo de

interaccion aunque un atributo relevante como determinante en la estructura de la redes de
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interacciones.

Correlacion de Grado

El modelo final del ANCOVA fue: - ax’ + ax + ax:b + b, donde a era el grado de cada
especie y b el tipo de red (0 = negativa, 1 = positiva). Este resultado dio cuenta de un efecto
significativo y negativo con el grado al cuadrado, el tipo de red y la interaccion entre el grado y el
tipo de red para explicar el comportamiento de la correlacion de grado de ambas redes (tabla 5).
Ambas redes dan cuenta de una tendencia decreciente no lineal. Este resultado general indica que
las especies con muy alta y baja conectividad (o grado) se relacionan con especies cuyos vecinos
tienen baja conectividad. La red negativa comienza a disminuir sus valores de correlacion a valores
intermedios de grado. Mientras que la red positiva presenta un patrén leve en forma de joroba o casi
no exhibe patron al ser la linea de ajuste casi plana (figura 5). La media de la variables analizada es
superior en la red negativa que en la positiva a valores bajos de conectividad. Esto sugiere que en
promedio las especies de la red negativa tienen mas vecinos con mayor conectividad. No obstante, a
valores altos de conectividad es la red positiva la que presenta valores superiores de media para la
variable correlacion de grado. Si bien, la tendencias observadas en ambas redes representan un
patrén no lineal, existe una interaccién estadistica significativa entre el grado de las especies y el
tipo de red al que pertenecen, indicando la dependencia entre la correlacién de grado y el tipo de

red.
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Tabla 4: Pardmetros del modelo final del ANCOVA para evaluar los efectos sobre la correlacion de
grado. Se muestra el valor estimado de cada pardmetro, error estandar (error) y su valor de p. Los
pardmetros del modelo fueron: (k) grado; (tipo) tipo de red (0 = negativa, 1 = positiva). (.) p < 0,1;
() p <0,05; (**) p <0,01; (***) p < 0,001.

intercepto 2,44 0,19 2x10-06 ***
k 0,17 0,18 0,302
Kk? -0,15 0,05 0,0037 **
tipo -1,05 0,21 2x10-06 ***
k:tipo 0,45 0,13 0,00069 ***

() log,(kn) = 2,44* - 0,14k2 + 0,18k

A
N (+) log,(kn) ~ 2,44* - 0,14k? + 0,64k — 1,05
2 s F,155= 8,629 R?= 0,161 p= 2,5x10-06
(o)
L ] -
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=
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Figura 5: correlacién de grado. Numero promedio de vecinos de una especie (kn) en funcion de su
grado (k) en escala log-log. Se observan las lineas de regresion obtenidas para el modelo
evaluado, en negro para la red negativa y en gris para la red positiva, asi como sus modelos
respectivos. El modelo de ANCOVA dio significativo y da cuenta de la interaccion entre el grado de
las especies con el grado al cuadrado y con el tipo de red, no siendo independiente de la naturaleza
de la interaccion. (-) red de co-ocurrencia negativa; (+) red de co-ocurrencia positiva; * pardmetro
estadisticamente significativo.
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Modularidad

Ambas redes presentan un alto grado de compartimentalizacion en la metacomunidad. La
red negativa esta compuesta por 6 modulos y la positiva por 10, siendo sus valores de modularidad
0,451 y 0,543 respectivamente (figura 6). El test de re-muestreo indicé una diferencia negativa y
significativa, por lo tanto, al dar cuenta de un mismo tamafo de redes, las redes positivas tendrian
en realidad mayor modularidad que las negativas concordando con los valores observados (tabla 2).

No obstante, el grado de compartimentalizacién depende de la naturaleza de la interaccién.

A su vez, fue evaluada la caracteristica iterativa de la funcién que calcula la modularidad la cual
puede causar sesgos observacionales. Esto resulté en que no hay diferencias significativas entre los
10000 valores de modularidad obtenidos para cada una de las redes (t = -553.19, gl = 1824.041, p <
2.2e-16). Por lo tanto, la funcién utilizada no tiene errores de observacion ni sesgos

observacionales.

Figura 6: Mddulos de la red de interacciones negativas (A) y positivas (B). El nimero de cada
nodo se corresponde con un modulo. Las especies pertenecientes a cada modulo se presentan en
los anexos 2 y 3.
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Anidamiento

La metacomunidad presentdé una estructura anidada unicamente para la red negativa
(NODF = 16,44 y Z = 1,72; tabla 5). El grado de anidamiento en la red positiva fue significativo
pero menor de lo esperado por azar indicando la ausencia de anidamiento (NODF = 4,57, Z =
-10,42, tabla 5). En este sentido, la red negativa presenta un patréon de anidamiento jerarquico donde
las especies muy generalistas con una co-ocurrencia superior se relacionan con especies muy
especialistas de co-ocurrencia menor, mientras que la red positiva da cuenta del patréon opuesto
(figura 7 y 8). Sin embargo, el patrén observado da cuenta de una dependencia de la incidencia de
las especies en la red segun el tipo de interacciéon. En ambos casos existe un efecto de la baja

densidad de conexiones en ambas redes.

i :
Figura 7: Matriz de especie por especie para la red negativa. Las celdas en negro representan la
interaccion de co-ocurrencia negativa entre un par de especies. Las celdas blancas hacen
referencia a la ausencia de interaccion. Las especies estdn ordenadas desde la esquina superior
izquierda de manera descendente desde la mds generalista a la mds especialista. El anidamiento
exhibié una tendencia positiva con un valor de z=1,72.
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Figura 8: Matriz de especie por especie para la red positiva. Las celdas en negro representan la
interaccion de co-ocurrencia positiva entre un par de especies. Las celdas blancas hacen referencia
a la ausencia de interaccion. Las especies estdn ordenadas desde la esquina superior izquierda de
manera descendente desde la mds generalista a la mds especialista. El anidamiento fue
significativamente menos de lo esperado pro azar con un valor de fue z=-10,42.

Tabla 5: Valores estimados, intervalo de confianza inferior y superior (2,5% - 97,5%) y valor de Z
para las métricas de anidamiento (NODF) y co-ocurrencia negativa (C-Score) en ambas redes. (.)
p <0,1; (*)p <0,05; (**) p <0,01; (***) p < 0,001.

Red - 3 - 4
NODF 16,439 . (13,81 - 16,437) 4,57 *** (6,26 - 7,04) 1,72 -10,42
C-score 6,68 ** (6,1 - 6,54) 10,78 *** (10,96 - 11,13) 3,66 -5,91

Co-ocurrencia Negativa

El C-Score fue significativo en ambas redes exhibiendo un patrén opuesto (tabla 5). El
valor estimado fue superior en la red positiva (C-Score = 10,78) comparado con la negativa (C-
Score = 6,68) y los valores de Z fueron mayor a lo esperado por azar en la red negativa (Z = 3,66) y

menor para la red positiva (Z = -5,91). Esto sugiere un proceso de ensamble dependiente segtin el
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tipo de interaccion.

En sintesis, todas las meétricas estructurales evaluadas resultaron en si mismas
significativas, y ademds dependientes de la naturaleza de la interaccién a excepcién de la
distribucion de grado (Tabla 6). En este sentido, la red de co-ocurrencias negativa resulté con un
mayor nimero de enlaces por especie y conectividad. Asimismo, mostré una estructura mas anidada
y una mayor segregacion espacial que la red positiva. En el caso de la red de co-ocurrencias
positivas, esta fue mas diversa y con una estructura mas modular, incluso con un mayor nimero de
modulos.. Cabe aclarar que en el caso de la conectividad, la tendencia observada (mayor valor en
red positiva que red negativa) se invierte al considerar los tamafios de las redes (Tabla 2). En todos

los otros casos, la tendencia se mantiene alin considerando los tamafios respectivos de ambas redes.

Tabla 6: Valores observados de cada uno de los atributos estructurales para los dos tipos de redes
de co-ocurrencia analizados. En todos los casos las métricas fueron estimadas sobre la red
conectada, a excepcion de la modularidad la cual fue evaluada sobre el componente mayor de
dicha red. En la cuarta columna se indica la dependencia de la métrica con la naturaleza de la
interaccion.

Numero de especies

Densidad 1,52 1,81 si
Conectividad 0,069 0,031 si
Distribucion de grado exponencial ley potencia trunca no
correlacion de grado no-lineal no-lineal si
Modularidad (n° de médulos) 0,45 (6) 0,54 (10) si
Anidamiento (valor de Z) 1,72 -10,42 si
Co-ocurrencia negativa (valor de Z) 3,66 -5,91 si
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DISCUSION

Desde muy temprano los analisis de redes troficas (ej. Elton 1927) y mas tarde de redes
mutualistas (ej. Bascompte et al. 2003) han contribuido a elucidar los mecanismos que determinan
la organizacion de las especies en los sistemas bioldgicos. En consecuencia, la emergencia de
atributos estructurales relacionados con la estabilidad y persistencia de las comunidades es
tipicamente asociado a un tipo de interaccion — negativa (redes troficas) o positiva (redes
mutualistas) (Thébault & Fontaine 2010). Sin embargo, la consideracion explicita de interacciones
negativas y positivas entre pares de especies ha sugerido que la naturaleza de las interacciones
determinarian topologias alternativas asociadas a la estabilidad de los distintos tipos de redes
(Thébault & Fontaine 2008, 2010; Fontaine et al. 2011). Esta tesis aporta a este contexto
proponiendo un nuevo abordaje metodologico que permite determinar una red negativa y otra
positiva para un mismo conjunto de especies. Congruentemente con otros estudios en redes
ecologicas, varios de los atributos estructurales difieren segun el tipo de interaccién (Bascompte et
al. 2003; Jordano et al. 2003; Guimaraes Jr. et al. 2006; Olesen et al. 2007; Thébault & Fontaine
2008, 2010; Blick & Burns 2009; Fortuna et al. 2010; Joppa et al. 2010; Kondoh et al. 2010;
Fontaine et al. 2011) aunque otros frecuentemente asociados a la estabilidad de los sistemas
complejos como la distribucion de grado serian independientes de la naturaleza de la interaccion
involucrada.

El foco en redes de co-ocurrencia para comparar la topologia entre redes de interacciones
negativas y positivas presenta varias ventajas en relacion a abordajes previos. A diferencia de otros
estudios que comparan distintas redes ecoldgicas con niveles de agregacion y representacion
disimiles (Martinez 1991), las redes de co-ocurrencia permiten estimar la estructura de red de
interacciones negativas y positivas siguiendo exactamente la misma metodologia (Borthagaray

2012). Estas redes negativas y positivas utilizan la misma base de datos evitando sesgos por
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diferencias bioldgicas, ecosistemas y estrategias de muestreo. En este sentido la metodologia
utilizada para estimar las redes troficas y las redes mutualistas son marcadamente diferentes y
tipicamente basadas en distintos ecosistemas. Mientras que las redes troficas tienen una alta
proporcién de sistemas acuaticos e insulares, las redes mutualistas son exclusivamente terrestres
(Cohen et al. 1990 ; Havens 1992; Hall & Raffaelli 1991; Williams & Martinez 2000; Bascompte &
Jordano 2007). Por otro lado, desde el punto de vista estructural las redes tréficas son representadas
como grafos unipartitos mientras que las redes mutualistas como grafos bipartitos (Bascompte &
Jordano 2007). Todas estas diferencias conceptuales, metodologicas y ambientales entre las redes
troficas y las redes mutualistas sugieren que no serian buen punto de partida para la identificacién
del papel de la naturaleza de las interacciones en la emergencia de las redes ecologicas. No
obstante, algunas de las diferencias previamente sugeridas son corroboradas en la presente tesis.

La metacomunidad de charcos temporales presenta mayor diversidad de especies
interaccionando de manera positiva que negativa. Procesos de filtrado ambiental asociados a la
dispersion y establecimiento en las comunidades locales podrian explicar la dominancia de las
interacciones positivas en la co-ocurrencia de especies (Keddy 1992; Weiher & Keddy 1999;
Shipley 2010). En este sentido, la importancia relativa de los procesos regionales asociados al flujo
de individuos (Economo & Keitt 2008) y locales asociados al filtrado ambiental — ej. érea,
productividad, heterogeneidad — estarian determinando la agregacion de especies con atributos
similares mas que el antagonismo (Borthagaray et al. 2014 sometido). En los charcos temporales
existen varios potenciales agentes dispersores como el agua de las lluvias, el viento o los grandes
animales, que transportan tanto los huevos de resistencia en la época de seca como individuos en
época de lluvias. Congruentemente, en este mismo sistema Hernandez (2014) demostré la
importancia de filtros locales — ej. volumen del charco — en la ocurrencia de algunos grupos

taxondmicos pudiéndose explicar por una promocion de las interacciones positivas para mantener la
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biodiversidad a través de la coexistencia (Bascompte et al. 2006).

De un total de 120 especies presentes en ambas redes 42 fueron compartidas. Esto implica
que el 95% de las especies que componen la red negativa (44) también establecieron co-ocurrencias
positivas. De esta manera, las redes negativas y positivas en esta metacomunidad capturan
componentes estructurales de las interacciones entre las especies del sistema, sin implicar esto una
particion entre dos grupos de especies. Se ha sugerido que la dinamica ecol6gica de una red no
depende tnicamente de su arquitectura sino también de la arquitectura de las redes con las que se
conecta y la manera en la que se inter-relacionan (Fontaine et al. 2011). Este estudio representa de
las primeras evidencias empiricas en este sentido.

Entre todas las métricas analizadas, la distribucion de grado fue similar en ambos tipos de
redes, y por tanto la tnica independiente de la naturaleza de la interaccion. Esta distribucion siguio
un patron del tipo ley poder trunca (escala amplia) en ambas redes. La red de co-ocurrencia
negativa también seria congruente con un patron del tipo exponencial (escala tinica) aunque no se
distingue estadisticamente de una distribucion ley poder trunca. De hecho, mas alla del soporte
estadistico ambas distribuciones (negativa y positiva) son similares tanto a una distribucion
exponencial como una ley poder truncada. En este sentido el mensaje principal a rescatar es la
rapida caida observada en la distribucion de conexiones en ambas redes. Estos resultados son
congruentes con lo observado en otras redes ecologicas de interacciones tanto negativas como
positivas (Dunne et al. 2002a; Jordano et al. 2003; Montoya et al. 2006; Guimaraes Jr. et al. 2007;
Jordano & Bascompte 2009). Estudios sobre dinamica en redes complejas plantean que las redes de
escala unica o amplia son mas robustas a la extincion de especies. Esto tiene grandes implicancias
en términos de conservacion y manejo de areas protegidas para determinar especies claves a traveés
de la consideracion del grado de conectividad de las especies (Dunne et al. 2002b; Jordano et al.

2003). Se ha sugerido que las especies altamente conectadas dentro de la red podrian ser
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consideradas claves debido al rol central que juegan como conectores entre las demas especies (Solé
& Montoya 2001). Lo relevante de todo, esto mas alla de conocer cual es la especie clave, es
considerar otro método que permite evaluar la importancia y potencial de las especies en los
ecosistemas que podria ser pasado por alto en otro tipo de estudios y con otras metodologias (Dune
et al. 2002b).

Asimismo, el parametro de ajuste y fue menor a 1 en ambas redes, que es similar a los valores
registrados en redes troficas (Melian & Bascompte 2004), de polinizadores y dispersores (Jordano
et al. 2003, 2006). Este valor contrasta con lo observado en redes metabolicas, proteicas, abidticas o
sociales donde el parametro escala en un rango entre 2 y 3 aprox. caracteristico de redes de escala
libre (Strogatz 2001; Boccaletti et al. 2006). En términos ecolégicos que y sea inferior a 1 da cuenta
de una caida rapida en la cola de la distribucién disminuyendo la probabilidad de encontrar especies
super generalistas — con muy alto numero de conexiones — en cualquiera de las dos redes. Este
tipo de distribucion de grado tendria importantes implicancias en la estabilidad de las redes
ecoldgicas y en particular en la robustez del sistema a la pérdida de especies (Bascompte 2009).
Mecanismos de unién preferencial y limitacién al nimero maximo de conexiones determinarian la
emergencia de distribuciones tipo ley poder trunca (Barabasi &Albert 1999; Amaral et al. 2000;
Albert & Barabasi 2002; Dunne et al. 2002a). En sistemas ecoldgicos esto ha sido asociado a
restricciones morfoldgicas, temporales o espaciales que limitan la capacidad de interactuar entre las
especies de la metacomunidad (Jordano et al. 2003; Dunne et al. 2002a; Montoya et al. 2006;
Guimaraes Jr. et al. 2007; Olesen et al. 2008; Jordano & Bascompte 2009). Asimismo, también se
ha planteado que el tamafio de la red podria afectar el patrén de distribuciéon de grado observado,
siendo el patron del tipo ley poder trunca el mas probable en redes con pocos nodos (Jordano et al.
2003). En este sentido, ambos factores — restricciones espaciales y tamafio de la red — podrian ser

determinantes de los patrones aqui reportados. Especificamente, las pocas especies y baja
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conectividad de la red, asociada a la baja abundancia promedio y alta equitatividad del sistema,
estarian sustentando al tamafio y conectividad como determinantes de la rapida caida en la
distribucion de conexiones por especie. A diferencia del resto de las redes ecolégicas de
interacciones negativas y positivas previamente consideradas, la presente red se origina a partir de
un conjunto de comunidades locales (18), distanciadas espacialmente. Esto sugiere que las
restricciones al movimiento entre comunidades locales podrian jugar aqui un papel central
(Borthagaray et al. 2014; Borthagaray et al. 2014 en prensa).

En este trabajo se detect6 una correlacion de grado no-lineal y dependiente del tipo de red
analizada. La correlacion de grado refiere a la asociacion entre el nimero de conexiones que tiene
una especie y el numero de conexiones que tienen en promedio las especies con las cuales
interactian (Melian & Bascompte 2002). La deteccién de asociaciones negativas en este patron
implica la existencia de asimetrias en las interacciones (Thébault & Fontaine 2008), en donde, las
especies mas especialistas tienden a relacionarse con las mas generalistas. Contrariamente,
asociaciones positivas implican que las especies con similares grados de generalidad se conectan
entre si. En nuestro caso, si bien la relacién funcional fue similar en ambas redes, dos importantes
diferencias deben ser remarcadas. En primer lugar, en la red negativa habria un rango inicial de
conexiones con un patréon no significativo seguido por una asociacion negativa (figura 5). Mientras
que en la red positiva es mas evidente el cambio en pendiente, pasando de una asociacion positiva a
negativa a medida que aumentan las conexiones por especie. Congruentemente con los resultados
aqui encontrados, el patron no-lineal en joroba ha sido reportado en redes de interacciones negativas
(Melian & Bascompte 2002). En segundo lugar, los patrones de ambas redes sugieren que el
nimero de conexiones de los vecinos serian mayores en las redes negativas cuando las especies
tienen pocas conexiones. Este patron se invierte a medida que aumenta el niimero de conexiones de

las especies. Esta deteccion de diferentes patrones en redes de interacciones negativas y positivas
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constituyen la primer evidencia, en esta tesis, de estructuras diferenciales en redes segtin el tipo de
interaccion que la constituye (Thébault & Fontaine 2008). Estas diferencias pueden ser producto de
las caracteristicas topologicas de cada red, como la baja conectividad o el bajo nivel de
compartimentalizacion en la red negativa (Melian & Bascompte 2002; Thébault & Fontaine 2008).
Asimismo, se han propuesto mecanismos evolutivos y ecoldgicos para otros tipos de redes, que
ameritan ser considerados en el presente estudio. Tipicamente se consideraban a las redes
mutualistas como asimétricas (Bascompte et al. 2003; Thébault & Fontaine 2010) y a las redes
troficas como simétricas (Melidn & Bascompte 2002). En términos evolutivos las asociaciones
negativas en redes mutualistas se explicarian por complementariedad y convergencia de rasgos
entre especies (Thébault & Fontaine 2008) y en redes troéficas la especializacion en recursos y la
evolucién de estrategias anti-depredacion serian las principales fuerzas (Melian & Bascompte 2002)
detras de la emergencia de patrones de interacciones simétricas vs. asimétricas (Guimaraes Jr. et al,
2006; Thébault & Fontaine 2008). Asimismo, variaciones tro6ficas temporales de las especies
generalistas asociadas a variabilidad ambiental favorecerian las asimetria en las interacciones
negativas (Nakagawa et al. 2003). Ademas la asimetria también estaria ligada al papel de las
especies generalistas en las redes ecoldgicas al ser importantes agentes selectivos de especies
especialistas (Thébault & Fontaine 2008). En términos ecoldgicos las fluctuaciones ambientales, la
abundancia de las especies y el nivel generalista de las especies determinan la asimetria en las
interacciones (Vazquez & Aizen 2004; Thébault & Fontaine 2008). El patréon de asimetria-simetria
en las interacciones ecologicas ha estado en le centro de la discusién de la estabilidad y robustez de
las redes frente a las perturbaciones — ej. resistencia a la perdida de especies (Melidan & Bascompte
2002; Montoya et al. 2006; Bascompte 2010; Thébault & Fontaine 2010; Fontaine et al. 2011;
Mougi & Kondoh 2012). Proponiéndose, desde una perspectiva general, a la asimetria en las redes

como un promotor de la coexistencia a largo plazo (Bascompte et al. 2006). Los presentes
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resultados sugieren que el analisis de distintas medidas de estabilidad (persistencia, variabilidad) en
redes con patrones jorobados de correlacion de grado seria un importante paso en la construccion de
este marco tedrico.

Otro atributo estructural que difirié segtin la naturaleza de la interaccién fue la modularidad.
En ecologia, la estructura modular ha estado asociada a la estabilidad de las tramas tr6ficas (May
1974; Garay-Narvaez et al. 2014). En esencia, los modulos restringen las perturbaciones a sélo un
grupo de especies, y evitan asi su propagacion al resto de la red (Olesen et al. 2007; Genini et al.
2010; Fontaine et al. 2011). La generacion de redes modulares se ha asociado a factores evolutivos
— unidades de co-evolucion con fuerte sefial filogenética (Olesen et al. 2007; Krasnov et al. 2012)
y factores ecolégicos — especies con similar tamafio corporal o condiciones locales (Rezende et al.
2009). En la metacomunidad de charcos temporales, tanto la red negativa como la positiva fueron
modulares. Estos resultados son congruentes, con el hecho de que la estructura modular ha sido
extensamente reportada en ambos tipos de redes ecologicas (Pimm & Lawton 1980; Olesen et al.
2007; Genini et al. 2010; Sazima et al. 2010; Pires & Guimaraes Jr 2012). De esta forma, este
trabajo sustenta la vision del papel de la compartimentalizaciéon en modulos como un atributo
central de los sistemas complejos, mas alla de la naturaleza de las interacciones basicas entre
elementos de la red (Fortuna et al. 2010; Pires & Guimaraes Jr 2012). Contrariamente, algunos
trabajos previos han sugerido que las redes troficas tenderian a un mayor grado de modularidad que
las redes positivas (Pimm & Lawton 1980; Thebault & Fontaine 2010). No obstante, la red de co-
ocurrencias positivas present6 un mayor valor de compartimentalizacién y nimero de modulos. Por
un lado, esta discrepancia podria relacionarse con las caracteristicas de las redes aqui consideradas
como el grado de asimetria observado (Melidn & Bascompte 2002). A diferencia de las redes
troficas, las redes de co-ocurrencias negativas no contemplan tnicamente relaciones de consumo,

por lo tanto las relaciones establecidas podrian asociarse a la accién de filtros ambientales (Keddy
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1992, 1999), comprender menores tasas de encuentro entre especies, mientras que el consumo
implica un contacto directo (Pimm 1982). Respuestas similares de distintas especies a los filtros
ambientales determinarian co-ocurrencias positivas entre estas especies, pero también co-
ocurrencias negativas, entre especies respondiendo diferencialmente al filtrado ambiental. Esto
permitiria explicar los altos niveles de modularidad en ambas redes de co-ocurrencia, con una
mayor intensidad en las redes positivas.

Contrariamente a lo observado para la modularidad, el valor de anidamiento fue mayor en
las redes negativas que en las redes positivas. En un primer lugar esto es congruente con la vision
de modularidad y anidamiento como dos caras opuestas de una misma moneda (Fortuna et al.
2010). Tipicamente, la organizacion de las especies en una estructura anidada ha sido reportada en
redes bipartitas de interacciones positivas, considerandose un atributo caracteristico de dichas redes
(Bascompte et al. 2003; Jordano et al. 2003, 2006; Guimaraes Jr. et al. 2006; Thebault & Fontaine
2010). Sin embargo, estudios recientes proponen que las redes tréficas — analizadas como grafos
bipartitos — también presentarian una estructura anidada (Kondoh et al. 2010; Pires & Guimaraes
Jr. 2012). Congruentemente, se detectd una estructura de anidamiento significativa en la red de co-
ocurrencias negativa, pero no asi en la red de co-ocurrencias positiva. Esto sugiere que el papel del
anidamiento en la estabilidad de las redes ecoldgicas seria contingente a la naturaleza de la
interaccion (ej. Thébault & Fontaine 2008). En concordancia con lo observado para la métrica
correlacion de grado, los mecanismos mas aceptados en la generacion de patrones anidados estan
asociados a fuerzas co-evolutivas, como la complementariedad y la convergencia entre los atributos
de las especies (Bascompte et al. 2003; Jordano et al. 2003, 2006; Thompson 2005; Bascompte et
al. 2006; Guimaraes Jr. et al. 2006; Rezende et al. 2007; Bezerra et al. 2009). Por un lado, procesos
en donde especies con atributos complementarios desarrollan interacciones, a las cuales luego se

suman otras especies por convergencia de caracteres, generan un patrén anidado de interacciones

42



(Bascompte et al. 2009). Por otro lado, el anidamiento se ha asociado a la “intimidad” de la
interaccion (Fontaine et al. 2011). Entendiendo por intimidad a una especializacién reciproca,
contraria al anidamiento (Joppa et al. 2009; Bascompte et al. 2006). Los dos mecanismos anteriores
tienen en comun la co-evoucién entre un par de especies, diferenciandose en la existencia de un
posterior acople de especies a esa interaccion generando anidamiento, o a la generacion de nuevas
conexiones independientes a las ya existentes. Se ha propuesto que la complementariedad es
promovida por relaciones positivas y la diferenciacién en interacciones antagoénicas (Thébault &
Fontaine 2008). De hecho, esto ultimo ha llevado ha postular que las redes de interacciones
negativas tenderian a una organizacién en subredes con alta especificidad — i.e. una estructura
modular con anidamiento (Lewinsohn & Prado 2006). En las redes tréficas, los mecanismos detras
del anidamiento se asociarian entre las especies de la comunidad a través de las diferentes historias
de vida, comportamientos o usos del recurso (Kondoh et al. 2010), la jerarquia en el tamafio
corporal de depredadores y sus presas (Cohen et al. 1993; Williams & Martinez 2000; Brose et al.
2006) y variaciones en los requerimientos umbrales de calidad de recursos (Kondoh et al. 2010).
Congruentemente a lo propuesto anteriormente para la modularidad, el bajo anidamiento en redes
de co-ocurrencia positiva podria responder al efecto de filtros ambientales sobre las especies del
charco. Una fuerte “intimidad” entre las especies y los filtros operando determinaria alta
modularidad y bajo anidamiento, ambos patrones fueron evidentes en la red de co-ocurrencias
positiva. Los charcos presentan fuertes gradientes en area, productividad y heterogeneidad (Arim et
al. 2011). Gradientes en los cuales la viabilidad de las especies tipicamente depende de sus atributos
(ej. tamafio corporal y posicion trofica).

La modularidad junto con el anidamiento han sido propuestas como atributos estructurales
determinantes de la estabilidad y dinamica de las redes (Fortuna et al. 2010; Fontaine et al. 2011).

En este sentido, uno de los consensos emergentes es la idea de que la estabilidad y persistencia de
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las redes caracterizadas por interacciones negativas requerian una estructura modular débilmente
conectada (Tebault & Fontaine 2010; Stouffer & Bascompte 2010; Stouffer & Bascompte 2011),
mientras que las redes de interacciones positivas necesitaban estar altamente conectadas siguiendo
un patron anidado (Bascompte et al. 2003; Fortuna & Bascompte 2006; Bascompte 2010; Tebault &
Fontaine 2010). Contrariamente, las redes negativas en la metacomunidad de charcos temporales
presentaron menor valor de modularidad y mayor valor de anidamiento, mientras que el patron
opuesto fue reportado para las redes positivas. No obstante, se ha encontrado que tanto las redes de
interacciones negativas como positivas presentan ambos tipos de patrones (Olesen et al. 2007;
Leibold and Mikkelson 2002; Almeida-Neto et al. 2007; Fortuna et al. 2009; Genini et al. 2010;
Joppa et al. 2010; Kondoh et al. 2010; Pires & Guimaraes Jr. 2012). En este sentido, el hallazgo de
niveles de anidamiento y modularidad contrastantes en redes de co-ocurrencia negativas y positivas
sugieren que la emergencia de estos atributos seria dependiente de la naturaleza de la interaccion.
En la metacomunidad de charcos temporales, los patrones de C-score indican que las
interacciones negativas se alternan entre especies pero no asi las positivas. Esto implica que
mientras las co-ocurrencias negativas se concentran en grupos alternativos de especies, las positivas
se observan difusamente a lo largo de las especie. Los patrones de C-Score se pueden visualizar
como un tablero de ajedrez o “chekerboard” y se asocian a la segregacion de conexiones en redes
ecoldgicas, los cuales fueron originalmente relacionados a tendencias antagonicas entre especies
(Gilpi & Diamond 1982; Bell et al. 2010; Blick & Burns 2011; Blick et al. 2012). Sin embargo, un
indice de segregacién significativo es también congruente con la atraccién entre grupos de
conexiones (Ulrich et al. 2009). Esta segunda interpretacion de los patrones de C-Score como
resultado de grupos de especies respondiendo de forma similar a factores ambientales a ganado
terreno recientemente. En el presente caso esta seria también la interpretacion mas plausible;

considerado el C-Score conjuntamente con la correlacion de grado, el anidamiento y la modularidad
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como parte de una vision conjunta de procesos de filtrado ambiental entre grandes grupos de
especies como un mecanismo basico en la estructuracion del sistema de estudio.

La teoria de redes ha emergido como una poderosa herramienta para comprender los
sistemas complejos y establecer un marco teorico para la comprension de los patrones de diversidad
biolégica y su funcionamiento (Olesen et al. 2007; Bastolla et. al 2009). Consecuentemente existe la
necesidad de trabajar la ecologia de comunidades desde una perspectiva multiespecifica con sus
interacciones asociadas (Olesen et al. 2007; Montoya et al. 2006; Thébault & Fontaine 2008,
Fontaine et al. 2011; Kefi et al. 2012). Esto es posible extendiendo los esfuerzos sobre problemas
comparativos como son los estudios entre redes antagonicas vs. mutualistas (Lewinsohn & Prado
2006; Thébault & Fontaine 2008; 2010) y evaluando distintas partes del comportamiento de las
redes complejas a través de variados andlisis de sus métricas (Bascompte & Stouffer 2009; Prolux
et al. 2012). Estos enfoques han permitido detectar diferencias entre redes negativas y positivas en
métricas como conectividad (Bascompte et al. 2003; Ings et al. 2009; Fortuna et al. 2010),
distribucion de grado (Montoya et al. 2006), correlacién de grado (especializacion simétrica-
asimétrica) (Thébault & Fontaine 2008), modularidad (Fortuna et al. 2010, Thébault & Fontaine
2010; Fontaine et al. 2011) y anidamiento (Fortuna et al. 2010 ; Fontaine et al. 2011; James et al.
2012). La mayoria de los resultados aqui reportados son congruentes con la evidencia previa sobre
la existencia de diferencias estructurales en redes negativas y positivas. No obstante, a diferencia de
todos los estudios anteriores hemos superado aqui importantes dudas respecto al origen de estas
diferencias. Las redes negativas y positivas previamente comparadas, no solo diferian en la
naturaleza de la interaccion sino también en la metodologia de construccion, los ecosistemas
analizados, las presiones de seleccion involucradas, los grupos de especies estudiados y el tipo de
red analizada. El presente estudio da cuenta de todos estos problemas, identificando un enfoque

metodoldgico y analitico en donde la naturaleza de la interaccién es la unica diferencia en la
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construccion de las redes. Nuestras redes de co-ocurrencia y el sistema aqui analizado no garantizan
que otras redes de co-ocurrencia y sistemas de estudio muestren las mismas tendencias. No
obstante, es la busqueda de abordajes sélidos y guiados por las necesidades del marco tedrico el
camino hacia la construccién de una teoria ecolégica robusta (Platt 1964; Marquet et al. 2014 en
prensa).

A futuro se proponen las siguientes perspectivas: i) evaluar el efecto de diversos factores ecolégicos
(area, productividad, profundidad, heterogeneidad ambiental, tamafio corporal, grupo tr6fico) sobre
los atributos estructurales de las redes de co-ocurrencia obtenidas, ii) realizar un seguimiento
temporal de los atributos en funcién de la naturaleza de interaccion para analizar si las diferencias
observadas entre tipo de redes son consecuentes o por el contrario estarian respondiendo a las
variaciones del sistema asociadas al clima, iii) evaluar la estructura y organizacion de una red de co-
ocurrencias que contenga en la misma red ambos tipos de interacciones entre especies, iv)
determinar si las caracteristicas bioldgicas (tamafio corporal, grupo tréfico, relacion filogenética) de

las especies que componen las redes de co-ocurrencia contribuyen en la estructura observada.
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ANEXO

Anexo 1: Lista de las especies que componen la base de datos original correspondientes al
muestreo de agosto de 2008 para la metacomunidad de charcos temporales, en la localidad de
Castillos , Ruta 9, km 248, Rocha, Uruguay (figura 1). Se presenta el nombre cientifico de la
especie o el nivel taxonomico mds bajo posible alcanzado (Especie). En negrita se marcan las
especies cuya abundancia fue mayor mayor a 1 (base de datos filtrada).

1 Tropisternus Strepitornus sp3
2 Haliplus sp1

3 Grypidiopsis sp1

4 Trichocorixa sp1

5 Ectemnostega

6 Hyalella curvispina

7 Berosini sp1

8 Hirudinea sp1

9 Carabidae sp1

10 Berosus sp1

11 Ilyodytes sp1

12 Culicidae sp1

13 Ancylidae sp1

14 Hydrophilini sp1

15 Cyclopoide sp1

16 Chironomidae sp5

17 Scirtidae sp1

18 Ilyodytes sp4

19 Hydrobiomorpha sp1

20 Tropisternus Strepitornus sp2
21 Camponotus sp1

22 Tropisternus Strepitornus sp1
23 Pelonomus sp2

24 Monocosmoecus sp1

25 Pheidole sp1

26 Oligochaeta

27 Pelonomus sp1
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28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61

Monocosmoecus sp2
Corixidae
Lycosidae

Aracnido sp2
Enochrus Hugoscottia sp1
Anopheles sp1
Elmidae sp1
Hirudinea sp2
Callibaetis sp1
Oligochaeta sp1
Oligochaeta sp2
Lestes spatula
Corixinae
Drepanotrema sp1
Hydrophilini sp2
Drepanotrema sp2
Ephydridae sp1
Tipulidae sp1
Rhantus sp
Ostracoda sp1
Hirudinea sp3
Pomacea sp1
Rhantus sp2
Macrostyphlus sp1
Cyrtobagous sp1
Enochrus Lumetus sp1
Laccophilus sp1
Isotoma sp1
Derallus sp1
Tropisternus Strepitornus sp4
Cicadellidae sp1
Culex sp1
Parastacus sp1

Sphenophorus sp1

59



62
63
64
65
66
67
68
69
70
71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81
82
83
84
85
86
87
88
89
90
91
92
93
94
95

Hymenoptera Braconidae sp1

Aracnido sp3 Miturgidae
Aracnido sp4
Acaro sp1
Cicadellidae sp2
Berosus sp2
Berosus sp3
Tetragnatha sp1
Ilyodytes sp5
Sigara sp1
Aracnido sp6
Aracnido sp1
Calanoide sp1
Ceratopogonidae sp1
Cantharidae sp1
Acaro sp2
Acaro sp3
Ilyodytes sp3
Elateridae sp1
Elateridae sp2
Solenopsis richteri
Belostoma sp1
Celina sp1
Hydrotimetes
Anaxipha sp1
Phylloxeroidea sp1
Callibaetis sp2
Aracnido sp7
Trichoptera
Cladocera sp1
Noctuidae sp1
Chironomidae sp1
Bivalvo sp1
Ancylidae sp2
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96

97

98

99

100
101
102
103
104
105
106
107
108
109
110
111
112
113
114
115
116
117
118
119
120
121
122
123
124
125
126
127
128
129

Curculionidae
Chironomidae sp2
Masarinae
Hirudinea sp4
Acaro sp4
Sminthuridae
Callibaetis sp3
Heteroptera
Solenopsis sp1
Tabanidae
Syrphidae sp1
Caenis sp1
Psorophora sp1
Nematoda 1
Hydrophilini sp3
Hirudinea 0
Oligochaeta sp3
Sciomyzidae sp1
Telebasis sp1
Neohydronomus sp1
Uranotaenia sp1
Chironomidae sp3
Hydrophilini sp4
Ilyodytes sp6
Stenopelmus sp1
Lestes pictus
Aracnido sp2
Diptera sp1
Cassidinae sp1
Noctuidae sp2
Psyllidae sp1
Aphididae sp1
Typophorus sp1
Pheidole sp2
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130
131
132
133
134
135
136
137
138
139
140
141
142
143
144
145
146
147
148
149
150
151
152
153
154
155
156
157
158
159
160
161
162
163

Carabidae sp2
Diptera sp2
Lestes Spatula
Dytiscidae sp1
Anthomyiidae sp1
Ephydridae sp2
Dytiscidae sp2
Drosophilidae sp1
Cecidomyiidae sp1
Anthribidae sp1
pupas 1
Acaro sp5
Isopoda sp1
Bivalvo sp2
Aracnido sp8
Aracnido sp9
Hydrochus sp1
Seira sp1
Acaro sp6
Celina sp2
Epipyropidae
Dero sp1
Tyloderma sp1
Chrysomelidae sp1
Lymnaeidae sp1
Chironomidae sp4
Tipulidae sp2
Scarabaeidae sp1
Hirudinea sp5
Hydrophilini sp5
Enochrus Hugoscottia sp2
Hydrocanthus Guignocanthus sp1
Berosus sp4

Berosini sp2
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164
165
166
167
168
169
170
171
172
173
174
175
176
177
178
179
180
181
182
183
184
185
186
187
188
189
190
191
192
193
194
195
196
197

Oligochaeta sp4
Aedes spl1
Notiodes sp1
Tropisternus Strepitornus sp5
Hydrozoa sp1
Chydoridae sp1
Hirudinea sp7
Hirudinea sp6
Cladocera sp2
Ceratopogonidae sp2
Melanoplinae sp1
Hydrophilini sp6
Desmopachria sp1
Barypenthus sp1
Notonecta sp1
Berosus sp5
Hirudinea sp8
Callibaetis sp4
Chironomidae sp6
Ephydridae sp3
Dolichopodidae sp1
Buenoa sp1
Ephydridae sp4
Acaro sp7
Artropodo
Aracnido 10
Acaro sp8
Hydrophilini sp7
Chironomidae a sp1
Acaro sp9
Lyxellus sp1
Psyllidae sp2
Curculionidae 2

Hymenoptera sp1
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198
199
200
201
202
203
204
205
206
207
208
209
210
211
212
213
214
215
216
217
218
219
220
221
222
223
224
225
226
227
228
229
230
231

Hygronemobius sp1
Aracnido 11
Physidae sp1

Lymneidae sp1
Isopoda sp2
Tetrigidae sp1

Chironomida p sp1
Aracnido 12
Veliidae sp1

Aracnido
Galgupha sp1
Aphididae sp2

Coleoptera larva 1
Chironomidae a sp2
Chironomidae sp7
Stenopelmus sp2
Cicadellidae sp3
Anax cfamazili
Dytiscidae sp4
Chironomida
Chironomidae sp8
Diabrotica separata
Camponotus renggeri
Tipulidae sp3
Coccidae sp1
Chironomidae sp9
Ostracoda sp2
Hyla pulchellus
Scinax sp1
Odontophrynus sp
Chaunus granulosus
Austrolebias luteoflammulatus
Austrolebias cheradophilus

Austrolebias viarius
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232 Cynopoecilus melanotaenia
233 Austrolebias sp
234 Cheirodon sp

Anexo 2: Lista de las especies presentes en la red negativa en orden alfabético. Se muestra el
ntimero de nodo asignado a cada especie dentro de la red (#), el grado de cada especie, sus vecinos
y el niimero de médulo al que pertenecen. (-) No forman parte del componente mayor. Cada vecino
se identifica con el nimero de nodo.

e e

1 Austrolebias cheradophilus 17 26 30

2 Aedes spl 1 5 6
3 Austrolebias luteoflammulatus 7 561526313643 1
4 Ancylidae spl 1 34 5
5 Austrolebias viarius 17 2378192021 242529303233 6

34 35 38 44

6 Belostoma sp1 1 3 1
7 Berosini sp1 3 52836 5
8 Berosus sp1 2 513 6
9 Berosus sp2 1 33 2
10  Berosus sp3 1 18 -
11 Callibaetis sp1 1 14 4
12 Chironomidae sp3 1 17 2
13 Cynopoecilus melanotaenia 4 8243035 6
14 Derallus spl 3 111524 4
15  Drepanotrema spl 5 314324142 4
16  Drepanotrema sp2 4 34 38 43 44 3
17 Grypidiopsis sp1 6 11219213234 2
18  Haliplus sp1 1 10 -
19 Hirudinea sp1 4 517 23 26 2
20  Hirudinea sp2 2 537 6
21  Hirudinea sp3 3 51743 3
22 Hirudinea sp7 1 23 2
23 Hyla pulchellus 3 1922 33 2
24 Hydrophilini spl 3 51314 6
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25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44

Hydrophilini sp2

Ilyodytes sp1

Ilyodytes sp5

Lestes spatula
Macrostyphlus spl
Monocosmoecus spl
Nematoda 1

Oligochaeta sp1

Oligochaeta sp2

Oligochaeta sp3

Ostracoda sp1

Parastacus sp1

Pomacea spl

Psorophora sp1

Scinax sp1

Sigara sp1

Tropisternus Strepitornus spl
Tropisternus Strepitornus sp2
Tropisternus Strepitornus sp3

Tropisternus Strepitornus sp4

N Ul W R R P N P BN O© Ul D P B P NN UL

5
13193334
34 42
7 34
5
151336
3
51517 42
59232643
4516172627 28 36 40
513
373034
20
516
43
34
15
1527 32
316213339
516

W W s~ B U1 W W O Ul UN R P, O O Ul AN O

Anexo 3: Lista de las especies presentes en la red positiva en orden alfabético. Se muestra el
ntimero nodo asignada a de cada especie dentro de la red (#), el grado de cada especie, sus vecinos
y el niimero de médulo al que pertenecen. (-) No forman parte del componente mayor. Cada vecino
se identifica con el niimero nodo.

I S ST

Acaro spl 21 95 116
2 Acaro sp2 3 94 97 108 4
5 |teme e 13 522232729 321615 49 55 60 71 98 1
4  Acaro sp4 3 29 32 106 10
5  Acaro sp5 10 3162932344649 8598 110 10
6  Acaro sp7 1 80
7 Acaro sp9 3 323385 4
8 A luteoflammulatus 1 82
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10
11
12
13
14

15

16
17
18
19
20
21

22

23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41

Anax cfamazili
Ancylidae spl
Ancylidae sp2
Anthomyiidae sp1
Austrolebias viarius

Belostoma sp1
Berosini spl

Berosus spl
Berosus sp2
Berosus sp3
Berosus sp5
Bivalvo spl

Caenis spl
Calanoide sp1

Callibaetis sp1
Callibaetis sp2
Callibaetis sp3
Celina sp1
Ceratopogonidae sp1
Chaunus granulosus
Chironomidae sp1
Chironomidae sp2
Chironomidae sp3
Chironomidae sp5
Chironomidae sp7
Chironomidae sp8
Chironomidae sp9
Chydoridae sp1
Cicadellidae sp3
Cladocera sp1
Cynopoecilus melanotaenia
Corixidae

Culicidae sp1
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34 36 43 72 97 109
20 58
39
52
39 93
57 83 109

2022 31 61 63 66 69 71 85 88 89
90 92

52369
83 106
44
50
10 1599 105 107
1306061 100 104 114 116

3152627 364346 51 60 61 63 64
69 74 85

3162449 69
23 27 46 60 69 74 85
73
22 364351
32224326067 74 85
87109 112
34532464969
2169 89 114
15357090
345727296467 7298 102
7
5972106
31
92226
63
5192 105
11137699
84
86
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42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65
66
67
68

69

70
71
72
73
74
75

Curculionidae
Cyclopoide sp1
Cyrtobagous spl
Derallus sp1

Dero spl
Desmopachria sp1
Diptera spl
Drepanotrema sp1
Drepanotrema sp2
Drosophilidae sp1
Dytiscidae sp1
Dytiscidae sp2
Elateridae sp1
Elateridae sp2
Enochrus Lumetus sp1
Ephydridae sp4
Grypidiopsis sp1
Hirudinea sp1
Hirudinea sp2
Hirudinea sp4
Hirudinea sp5
Hirudinea sp6
Hirudinea sp7
Hyla pulchellus
Hyalella curvispina
Hydrocanthus Guignocanthus sp1
Hydrochus sp1

Hydrophilini sp1

Hydrophilini sp2
Hydrophilini sp3
Hydrophilini sp5
Hydrophilini sp7
Hydrozoa spl
Ilyodytes sp1
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62
922 26 64 69 106
18 55
68 99
3522242960 8598
77
86
352329697577 79
19 65 77 80 83 103
22 26 38
12
83
108
344
70
14
1075
66
3212224274669 85116
1521 22 74 85 100
42 67 7291 102
1522 37 64 69 73 92 108
22 32 43 63 69 98 108
50
1559
27 32 62
45

1516 22 23 24 29 30 43 49 60 63
64 8590 92 104

31569092116
31574 88 90
9323462102
2563 83
222427617185
49 58
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76
77
78
79
80
81
82
83
84
85

86
87
88
89
90
91
92
93
94
95
96
97
98
99
100
101
102
103
104
105
106
107
108
109

Ilyodytes sp4
Ilyodytes sp5
Isopoda sp2
Laccophilus spl
Lestes pictus

Lestes spatula
Macrostyphlus spl
Monocosmoecus spl

Monocosmoecus sp2
Nematoda 1

Neohydronomus sp1
Noctuidae spl
Oligochaeta sp1
Oligochaeta sp2
Oligochaeta sp3
Oligochaeta sp4
Ostracoda sp1
Parastacus sp1
Pelonomus sp1
Pelonomus sp2
Pheidole sp1
Phylloxeroidea sp1
Physidae sp1
Pomacea spl
Psorophora sp1
pupas 1
Scarabaeidae spl
Scinax sp1
Sciomyzidae sp1
Scirtidae sp1
Sigara sp1
Sminthuridae
Solenopsis richteri

Sphenophorus sp1
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49
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1571 89 90
15 30 85 88 90 100
1531 69 70 71 85 88 89
62
15 38 63 69 70
1381
2115
1
113
29
3532466478
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2181 69
111
326272
50 83
2169 116
20 38
417344377
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235463 64
91428
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110
111
112
113
114
115
116

Stenopelmus sp1
Tetragnatha sp1

Trichoptera

Tropisternus Strepitornus spl
Tropisternus Strepitornus sp3
Tropisternus Strepitornus sp2

Tropisternus Strepitornus sp4
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