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Resumen

Los sistemas complejos se caracterizan no solo por multiples componentes, sino también por
las interacciones entre ellos. Los ecosistemas y las comunidades naturales, formadas por
mega-conjuntos de especies, a menudo crean complejas redes de interaccion. Este capitulo
aborda las formas de analisis de estas redes complejas, sus beneficios y como se pueden
utilizar para obtener una mejor comprensién de estos sistemas. Al proporcionar una visién
general de un sistema, pueden desvelar patrones e identificar posibles relaciones entre difer-
entes variables que escaparian nuestro analisis si estuviese basado en una aproximacion
reduccionista. Los recientes avances en los estudios ecologicos destinados a cuantificar la
biodiversidad han enfatizado la estimacion del nimero de especies integradas en el sistema
Tierra. Sin embargo, no ha habido ningin intento previo de estimar el tamafio del interac-
toma de la Tierra, es decir, el nimero de interacciones que se espera que existan entre esas
especies. El interactoma de la biodiversidad es todo el conjunto de interacciones ecoldgi-
cas entre especies que apoyan la Red de la Vida al proporcionar vinculos funcionales clave
entre las especies. Cuantificar estas interacciones es de relevancia central en la biologia de
la conservacion, ya que definen la funcionalidad de los servicios ecosistémicos y los roles
funcionales de las especies. En esta revision analizamos los elementos clave y compartidos
de las interacciones ecoldgicas, asi como los principales métodos para abordar el muestreo
y analisis de las redes de interacciones ecoldgicas. Esto es til para estimar la diversidad
de maneras en que las especies interaccionan y el nimero de interacciones entre ellas. Re-
visamos los analisis a diferentes escalas, desde individuos, a especies y al analisis conjunto de
diferentes formas de interaccion. Revisamos los desarrollos méas recientes para la caracteri-
zacion y cuantificacion de las funciones ecoldgicas dentro de redes de interaccién complejas y
multicapa, centrandonos en los mutualismos planta-animal y los antagonismos como casos de
estudio (dispersion de semillas, polinizacién, herbivoros), con énfasis en las interpretaciones
ecologicas de las posibilidades de andlisis y sus resultados. Mas alla de evaluar el tamano
y la topologia de este interactoma (jcudntas interacciones? ;cémo se asignan las distintas
funciones ecolégicas a redes de interaccion complejas?), revisamos las bases conceptuales

para el estudio de las interacciones ecologicas de una forma unificada.
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Introducciéon

La atencion a los efectos de la actual crisis de biodiversidad se ha centrado en gran me-
dida en la pérdida de especies, pero un componente de la pérdida de biodiversidad que a
menudo acompafia o incluso precede a la desaparicién de especies es la extincion de las in-
teracciones ecoldgicas (Valiente-Banuet et al., 2014). Las interacciones ecoldgicas apoyan la
Red de la Vida al proporcionar vinculos funcionales clave entre las especies (que determinan
dependencias reciprocas de diferente grado) y al definir la "arquitectura’ de la biodiversidad
(Thompson, 1994; Bronstein, 2001). Sin embargo, debido a su complejidad, estamos lejos
de comprender plenamente el conjunto minimo de interacciones funcionales que se necesi-
tan para apoyar y restaurar los ecosistemas daniados. Este capitulo aborda el analisis de la
biodiversidad centrandose explicitamente en el componente e la biodiversidad que incluye a
las interacciones entre especies: la diversidad de interacciones ecoldgicas, la arquitectura de
sus servicios funcionales y la integracion de multiples formas de interaccién. El objetivo es
proporcionar una base conceptual unificada para el estudio de las interacciones ecologicas
entre especies reuniendo muestreos de biodiversidad, teoria de redes complejas, herramien-
tas de historia natural y analisis de efectividad de las interacciones para evaluar el tamano
y las principales caracteristicas funcionales del interactoma de la Biodiversidad: el con-
junto de interacciones ecoldgicas entre especies que apoya el sistema de la Tierra (Stumpf
et al., 2006). El planteamiento de este capitulo es el de proporcionar una base conceptual
al analisis de las interacciones ecolégicas como componente de la Biodiversidad, mas alla de
las especies per se, ampliando y actualizando una revisiéon anterior (Jordano et al., 2009).
En el capitulo explicaremos la "anatomia' de una interaccion ecolégica (dependencia recip-
roca, asimetrias, probabilidades de encuentro inter-especifico (PIEs), motivos de interaccion
[interaction motifs]) y catalogaremos las familias de consecuencias que se derivan de las in-
teracciones analizando redes multicapa que combinan multiples tipos. O sea, pretendemos
ofrecer una revision conceptual, unificadora y actualizada para el estudio de las interacciones

ecologicas.

Los mutualismos y antagonismos son centrales a la Red de Vida, presentes en el sistema
Tierra en una amplia variedad de biomas. Son interacciones que entranan, como consecuen-
cias inmediatas o aplazadas, beneficios mutuos o resultados no beneficiosos, respectivamente

(Thompson, 1982). Realmente estos resultados de las interacciones se ubican a lo largo de
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gradientes que tienen como extremos estas situaciones de mutualismo y antagonismo (Gémez
et al., 2023). En matorrales mediterraneos o selvas tropicales, por ejemplo, >60% y hasta
el 92%, respectivamente, de la flora lefiosa depende de animales mutualistas para la polin-
izacién y regeneracién a través de la dispersion de semillas (Jordano, 2014a). Serfa dificil
imaginar como funcionaria un bosque tropical o un matorral Mediterraneo si careciese de las
interacciones mutualistas de las que dependen la polinizacién y la dispersion de las semillas
de la mayor parte de sus especies de plantas lefiosas. Sin embargo, menos de un tercio de la
literatura ecolégica reciente que trata sobre las interacciones de especies se ha centrado en
este tipo de interacciones no antagénicas (Morales-Castilla et al., 2015). Existen multitud
de formas interacciones y se han hecho esfuerzos para categorizarlas en base al resultado
neto para las especies, pero otros factores influyen como p. ej. el modo de vida de las
especies (libre/intimo). Pero no existe una vision unificada de los tipos de interacciones.
Aunque tradicionalmente lo més estudiado para comprender la diversidad de especies es la
competencia (e.g., Boucher, 1985; Simha et al., 2022), muchas otras interacciones tanto mu-
tualistas como antagonistas son abundantes y nos pueden explicar la diversidad de especies

(Thompson, 1982; Guimaraes et al., 2007).

Una cuestion persistente en el analisis de redes complejas es interpretar las interacciones
entre las especies en términos del resultado de la interaccion, inmediato o aplazado, que
determina su correspondiente funcionalidad ecolégica. La mayoria de estudios sobre redes
de interaccion planta-animal se han centrado en la frecuencia de la interaccion para mapear
los patrones de interaccion y estimar la fuerza de la interaccién; este enfoque "frecuentista’,
sin embargo, puede pasar por alto aspectos importantes cuando los resultados de una inter-
acciéon se miden en relacién con un servicio ecolégico especifico (Bascompte and Jordano,
2014; Schleuning et al., 2014). Esfuerzos recientes también se han centrado en definir vari-
ables esenciales de biodiversidad (essential biodiversity variables, EBV) (Pereira et al., 2013)
que se pueden muestrear y medir repetidamente para complementar las estimaciones de
biodiversidad. Las EBV representan un conjunto minimo de observaciones fundamentales
necesarias para apoyar las necesidades de informacion sobre biodiversidad multipropdsito y
a largo plazo a varias escalas. Sin embargo, el muestreo de especies o EBV especificos de
diferentes taxa s6lo sondea un tinico componente de la biodiversidad; las interacciones entre

especies son otro componente fundamental, uno que apoya la existencia de especies, pero en
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algunos casos también su extincion. Como expone vividamente Daniel H. Janzen, "Lo que
escapa al ojo... es un tipo de extincion mucho mas insidiosa: la extincion de las interacciones
ecoldgicas" (Janzen, 1974). La pérdida de interacciones ecoldgicas clave puede preceder a
la extincion local de especies asociadas que dependen de los servicios ecolégicos prestados.
Por ejemplo, una mirfada de especies de vertebrados han experimentado disminuciones de
la poblacién y eventuales extinciones que coinciden con la expansiéon humana, es decir, la
"defaunaciéon del Antropoceno' (Dirzo et al., 2014). Entender los efectos de la pérdida de
estas interacciones es crucial para diagnosticar la salud de los ecosistemas e identificar las

acciones de conservacién que han de ser prioritarias.

Ademas, la mayoria de los andlisis exploran un solo tipo de interaccién, ignorando el
hecho de que la mayor parte de las redes ecoldgicas en la naturaleza contienen multiples
formas de interaccién (Pilosof et al., 2017), generalmente con efectos aditivos de la interaccién
secuencial por ejemplo, a lo largo de los ciclos demogrificos de las especies (Wang and Smith,
2002)y la realidad de que en la naturaleza no interaccionan especies, sino individuos de esas
especies (Nakazawa, 2016). Nos centraremos en cuatro aspectos diferentes de los resultados
de interaccion en mutualismos planta-polinizador y planta-frugivoros, y antagonismos planta-
herbivoros para identificar y mapear servicios ecolégicos clave dentro de redes complejas de
interaccién: (1) Los elementos comunes, compartidos, en las interacciones ecoldgicas. (2)
El muestreo de las interacciones ecologicas. (3) La arquitectura y topologia de las redes

ecoldgicas. (4) El andlisis combinado de multiples formas de interaccién en redes multicapa.

La vida en la Tierra estd respaldada por billones de interacciones entre especies. Sin
embargo, carecemos de estimaciones sélidas del ntiimero total de especies que viven en la
Tierra (May, 2011; Mora et al., 2011) y atn mads, nos enfrentamos al gran problema de
evaluar la diversidad de sus interacciones; ambos son los principales elementos que apoyan
la Red de la Vida. Una comprension completa de estos sistemas exige que una gran fraccién
de estas interacciones se analicen experimental o computacionalmente (Koch, 2012). Esto es
muy dificil, pero necesitamos urgentemente identificar la cantidad minima de complejidad
que hay que restaurar para garantizar la persistencia del ecosistema. Para ello es preciso
contar con un conocimiento integrado y robusto de la diversidad, nimero y funcién de las

interacciones ecolbgicas.
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., Qué es una interacciéon ecolégica?

Las interacciones ecologicas son encuentros, que ocurren en la naturaleza, entre individuos
de diferentes especies; dejariamos a un lado, obviamente, las interacciones intra-especificas.
Tales encuentros obviamente difieren en 1) frecuencia, 2) duracién, 3) grado de intimidad
de los organismos que interaccionan, 4) resultado inmediato y 5) consecuencias aplazadas de
tal resultado (Fig. 1A). Incluso con la enorme diversidad de interacciones que ocurren en
la naturaleza (Thompson, 1982; Bronstein, 2001), estos cinco elementos aparecen como los
pilares de cualquier tipo de interaccién que podamos registrar bien sea para especies de vida
libre, bien para especies endoparasitas o endosimbiontes o con mayor grado de intimidad
de interaccion. No obstante, no existe por el momento ninguna teoria integrada sobre las
interacciones ecolégicas de la cual se puedan derivar predicciones acerca de cémo cada cual

de estos elementos ha influido en su evolucién y coevolucién (Vazquez et al., 2009).

La variabilidad de la frecuencia con que pares de especies interaccionan es muy alta. En
las interacciones entre organismos de vida libre, p. ej., interacciones de plantas y sus polin-
izadores, en general la frecuencia de encuentros entre individuos que interactian (partners) se
asocia con la abundancia local (Vazquez and Aizen, 2003), de tal forma que las abundancias
relativas de las especies que interaccionan son determinantes, en mayor o menor grado, de
las probabilidades de encuentro interespecifico (PIE) (Bascompte and Jordano, 2014). Ello
es bien conocido en analisis de diversidad, donde PIE guarda relaciéon con la equitabilidad
de las distribuciones de abundancia entre especies en una comunidad (Hurlbert, 1971). In-
dependientemente de su frecuencia, la duraciéon de las interacciones puede ser enormemente
variable, guardando una estrecha relacion con el grado de intimidad de la interaccion. En es-
pecies de vida libre, por ejemplo, las interacciones depredador-presa, pueden tener una muy
corta duracion (Fig. 1A); por el contrario, muchos ecto- y endoparésitos tienen interacciones
muy prolongadas con sus hospedadores, a menudo abarcando toda la vida del mismo. De ahi
que el grado de intimidad pueda abarcar desde encuentros muy esporadicos entre especies
de vida libre- en las que un mismo individuo puede interaccionar con diferentes partners a
interacciones endosimbidticas muy estrechas en las que los dos organismos interactuantes se

mantienen unidos toda su vida.

Todas las interacciones generan un resultado para los organismos interactuantes, el cual
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puede variar en sus consecuencias para ambos (Fig. 1B). Esta variabilidad es caracteristica
y puede ser muy amplia (Song et al., 2020b). Es lo que se conoce como dependencia de
contexto de las interacciones: su resultado puede variar dependiendo de factores ecoldgicos
externos a la propia interaccién (Chamberlain et al., 2014; Song et al., 2020a). Los resultados
de las interacciones son por tanto condicionales, siempre sujetos a como cambian, de forma
predecible, sus costes y beneficios en funcién de las condiciones ecoldgicas (Bronstein, 1994).
Tal dependencia de contexto es extrema cuando estudiamos redes de interacciéon basadas
en individuos. Aunque las representaciones mas frecuentes de redes complejas en ecologia
muestran los nodos de la red como especies, y los enlaces entre ellos como sus interacciones
(redes sp — sp), en sentido estricto las especies no interaccionan en la naturaleza (Jordano,
2016b; Nakazawa, 2020). Realmente muestreamos interacciones de individuos aunqgue se
analizan los datos agregados a nivel de especie (Bascompte and Jordano, 2014) siendo los
nodos de sus redes los dos individuos que registramos interaccionando (redes ind —ind). Mas
frecuentemente se aborda el estudio de redes de interacciones ind — sp, donde se documentan
los patrones de interaccion de diferentes individuos de una poblacion; p. ej., plantas con sus
diferentes especies de dispersores de semillas o polinizadores (Miguel et al., 2018; Arroyo-
Correa et al., 2021; Quintero et al., 2022). A pesar de que un modo (generalmente los
animales) de la red bipartita es colapsado a escala de especie, examinar redes ind — sp ilustra
bien los patrones de "uso" de las especies interactuantes, de forma analoga a los estudios de
variacién de nicho (Bolnick et al., 2002, 2003). Realmente las redes ind — ind han sido
exploradas muy raramente, posiblemente por limitaciones logisticas para el seguimiento de
animales individualmente junto con el seguimiento de plantas individuales (e.g., Dupont
et al., 2011). Pero son estas las que verdaderamente reflejan el modo en que las interacciones

ecoldgicas ocurren en la naturaleza.

Sea cual sea la escala biologica de representacion de las interacciones, la red compleja
resultante solo tiene dos componentes esenciales: nodos y enlaces entre ellos. Qué definimos
como nodos de la red y qué definimos en los enlaces es esencial para llegar a cualquier

interpretacion biolégica de lo que representa la red compleja.

En general, gran parte de las interacciones ecoldgicas comportan la obtencién de re-
cursos (Ollerton, 2006), aunque no necesariamente recursos tréficos. Y existen también

interacciones en las que no se intercambian recursos, como por ejemplo aquéllas de tipo
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comportamental o algunas de proteccion o facilitaciéon.Pero al menos los elementos de fre-
cuencia de encuentro, intimidad, resultado, y consecuencias parecen ser compartidos por
todas las interacciones ecoldgicas. En cualquier caso, gran parte de la efectividad (o su
falta) derivada de la interaccién puede estimarse a partir de sus componentes cuantitativos
y cualitativos dentro del marco conceptual de la efectividad de las interacciones ecoldgicas
(Schupp et al., 2017). La efectividad se deriva de la combinacién multiplicativa de los dos
componentes fundamentales de cualquier interaccién ecolégica: 1) la frecuencia de encuentro;
y 2) el resultado per-capita del encuentro. Ambos componentes definen ejes independientes
que pueden usarse para explorar los "paisajes de efectividad" [effectiveness landscapes, Jor-

dano and Rodriguez-Sanchez (2017)].

La efectividad de las interacciones ecoldgicas depende de los efectos netos que se derivan
de ellas, al existir un valor de reciprocidad que es caracteristico en cualquier interacciéon por
pares (Fig. 1B). Ello implica que toda interacciéon deviene en efectividades reciprocas que
se derivan de la misma (Schupp et al., 2017; Quintero et al., 2022): cada especie interac-
tuante obtiene un resultado, del tipo que sea (p. e€j., un recurso alimenticio, proteccién,
una funcién metabdlica, transporte). No obstante, para las interaccioens planta-aniaml, sélo
recientemente se ha abordado explicitamente el analisis de efectividad en las dos vertientes
de la interaccién (Fig. 1B): la efectividad del animal en la provisién del servicio ecolégico
a la planta, y la efectividad de provisén de recursos por parte de la planta para el animal
(Quintero et al., 2022). Ello no es trivial, pues sélo de esta forma podemos desvelar formas
de simetria y reciprocidad de las interaccioens ecolégicas. De las interacciones por tanto se
pueden evidenciar grados de dependencia reciproca e intensidad de interaccion que pueden
ser muy variables (Fig. 1B) (Jordano, 1987), derivindose de ello propiedades importantes

como asimetrias de dependencia, interacciones débiles, reciprocidad variable, etc.

El muestreo de las interacciones ecoldgicas

Reformulando la declaracién de Robert May (May, 2011), ;por qué deberfamos preocuparnos
por cudntas formas de interaccion ecoldgica y cudntas interacciones entre especies ocurren
en la Tierra hoy en dia, y cuantas de ellas conocemos? Reconocemos cada vez mas que

dicho conocimiento es importante para la plena comprension de los procesos ecologicos y
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evolutivos que crearon y mantienen la Biodiversidad. Dicha biodiversidad sustenta servicios
ecosistémicos cruciales de los que depende la humanidad, aunque no se cuantifican en el
PIB convencional. Por tanto la catalogacion y caracterizacién de la biodiversidad de las

interacciones ecoldgicas es una tarea urgente (Jordano, 2016a).

Cuando analizamos las interacciones ecoldgicas en una comunidad, procedemos de forma
similar a cuando muestreamos especies para caracterizar la diversidad (Jordano, 2016b). Esto
es, acumulamos observaciones que, por ejemplo, nos permiten registrar las especies animales
con las que interactia cada especie de planta y viceversa (Magurran, 1988). Idealmente
obtenemos una representacion, enumeracioén, o catalogo de las interacciones que podemos
observar en una comunidad determinada. El muestreo de interacciones ecologicas estéd, por
tanto, sujeto a limitaciones y deficiencias metodologicas similares, especialmente el sub-
muestreo (Colwell and Coddington, 1994; Vazquez et al., 2009; Dorado et al., 2011; Chacoff
et al., 2012). Cuando estudiamos redes de interacciones entre especies, nuestro objetivo es
inventariar interacciones por pares de especies. En lugar de muestrear a los individuos que
agregan especies a nuestro inventario como hacemos en muestreos cldsicos de biodiversidad
observamos y registramos los eventos de alimentacion, las visitas, la ocupacién, la presencia
en cargas de polen o en muestras fecales, etc., para acumular interacciones por pares, es

decir, listas de pares de especies asociadas.

Aligual que en los muestreos canénicos de diversidad de especies, también para las inter-
acciones ecologicas resulta fundamental determinar la robustez del muestreo efectuado. Para
ello las curvas de acumulacién de interacciones (IAC), anédlogas a las curvas de acumulacion
de especies (SAC), evalian la robustez del muestreo de interacciones para los conjuntos de
datos de las comunidades de organismos estudiadas (Jordano, 1987, 2016b; Chacoff et al.,
2012) (Fig. 2). Por ejemplo, se puede utilizar una funcién de acumulador aleatorio: el pa-
quete vegan en R (Oksanen et al., 2020; R-Development-Core-Team, 2014) encuentra el TAC
medio y su desviacién estandar de las permutaciones aleatorias de los datos, o submuestreo
sin reemplazo (Gotelli and Colwell, 2001) para estimar el nimero esperado de interacciones
por pares. Comenzamos vectorizando la matriz de interacciéon para generar una simple lista
(Jordano, 2016b) (Fig. 2A) que representa las interacciones por pares (filas) registradas du-
rante un nimero acumulado de censos o periodos de muestreo (columnas), de una manera

andloga a una matriz de muestreo de biodiversidad con especies como filas y unidades de
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muestreo (por ejemplo, cuadrantes) como columnas. Este procedimiento traza la curva de
acumulacion para el nimero esperado de interacciones por pares registradas con el aumento

del esfuerzo de muestreo (Fig. 2,C).

A menudo, las matrices de adyacencia que se utilizan para caracterizar redes complejas
suelen ser poco densas (sparse matrices), es decir, estdn densamente pobladas con ceros.
Dificilmente podemos registrar todos los enlaces que realmente ocurren en las redes de inter-
accion. Estos ceros representan interacciones entre pares de especies no observadas durante
el muestreo y pertenecen a dos categorias. Por un lado, esos ceros pueden ser interacciones no
detectadas en el muestreo, pero que si ocurran realmente y se requiera de un mayor esfuerzo
o una diversificacién de los tipos de muestreo. La combinacién de métodos de muestreo nor-
malmente rinde interacciones adicionales, no registradas previamente, y da lugar a muestreos
méas exhaustivos y completos de la diversidad de interacciones (Bosch et al., 2009; Quintero
et al., 2021). Las interacciones prohibidas, por otro lado, surgen debido a restricciones
biolégicas que limitan el establecimiento de interacciones y siguen siendo de naturaleza in-
observable, independientemente del esfuerzo de muestreo (Jordano et al., 2003; Olesen et al.,
2011). Las interacciones prohibidas son ausencias de interacciones por pares (elementos de
la matriz de adyacencia a;; = 0) que pueden explicarse por restricciones bioldgicas, como el
desacoplamiento espacio-temporal, el desajuste de tamano o la recompensa, las restricciones
de forrajeo (por ejemplo, accesibilidad) y las restricciones fisioldgicas-bioquimicas (Jordano,
1987; Olesen et al., 2011). Es mads, teniendo en cuenta la variabilidad inter-individual po-
driamos afirmar que tendemos a sobre-estimar la frecuencia de estas interacciones prohibidas
(Gonzalez-Varo and Traveset, 2016). El desacoplamiento temporal, por ejemplo, tiene lugar
cuando las fenofases de especies potencialmente interactuantes no se superponen (por ejem-
plo, Fabina et al., 2010), o lo hacen minimamente, de modo que las PIEs son virtualmente
cero. Por lo tanto, las interacciones prohibidas se pueden definir como ceros estructurales
en la matriz de adyacencia que describe una red compleja. De este modo, las interacciones
potenciales que realmente se pueden observar en una matriz de interaccion entre especies
animales y vegetales A y P estan muy por debajo del tamano total de la matriz, AP. Esto
subraya el punto crucial de evaluar como de robusto es el muestreo de las interacciones.
El punto relevante aqui en relacion con el muestreo es que, contrariamente a las interpreta-

ciones recientes (Dorado et al., 2011), muchos ceros en las matrices de interaccién no siempre
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deben considerarse artefactos de un muestreo incompleto o muestreo pasivo afectados por
las variaciones de abundancia de las especies componentes. Esto es especialmente evidente
en los conjuntos de datos muestreados robustamente, donde se espera una alta fraccion de
ceros estructurales a pesar del muestreo intensivo. Analizar la robustez de un muestreo de
interacciones es clave para entender como de bien nuestro muestreo ha sido capaz de repre-
sentar las interacciones que se estan dando en la naturaleza. Este aspecto es crucial desde
la perspectiva de analisis de redes complejas, donde precisamos de estimaciones robustas
de los parametros estructurales y topoldgicos basicos; es decir, que esfuerzos de muestreo

adicionales no resulten variaciones sustanciales de dichas estimaciones.

Tipos de estudio y formas de analisis

Los abordajes metodologicos al estudio de las redes complejas de interacciones ecologicas son
muy variables pero pueden influir de forma determinante en las interpretaciones conceptuales
que de ellos se deriven. Por ejemplo, una aproximacion clasica al estudio de los mutualismos
planta-animal consiste en seleccionar plantas focales sobre las que se realizan muestreos de
los animales que interaccionan. Es lo que llamariamos una aproximacion fitocéntrica. La
inversa, una aproximacion zoocéntrica, consistiria en muestrear los animales y registrar qué
especies de plantas han utilizado; por ejemplo, muestreando colibries con redes de neblina
y registrando las especies de flores visitadas por identificaciéon de los granos de polen de-
positados en pico y plumas. En estudios fitocéntricos es muy probable que lo completa que
sea la red de interacciones resultante dependa de como de completa sea la seleccion de es-
pecies focales que se estudian; pero es esperable que, con suficiente esfuerzo de muestreo, se
caractericen bien los conjuntos completos de especies animales que interaccionan con ellas.
A la inversa, en un estudio zoocéntrico, obtendriamos conjuntos razonablemente completos
de las plantas usadas por los animales. El resultado que cabria esperar que las matrices
de adyacencia resultantes de ambas aproximaciones varien. O sea, que resulten en matrices
de adyacencia rectangulares (no cuadradas) de diferente forma o aspecto. Es esperable que
cuando nos centramos en plantas focales obtengamos un registro mas completo de las especies
de animales interactuantes que si abordamos el estudio con seguimiento de cada especie de
animal. Tgualmente, en un estudio zoocéntrico es de esperar que obtengamos un registro mas

completo de las especies de plantas interactuantes. Una combinacién de métodos capaces
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de abordar ambas perspectivas seria ideal por resultar, tras su combinacién, en matrices
de adyacencia mas completas (Bosch et al., 2009; Quintero et al., 2021). Por ejemplo, una
combinacién de andlisis de muestras fecales en animales frugivoros (p. ej., Timéteo et al.,
2018; Vizentin-Bugoni et al., 2019), con uso de DNA-barcoding (Gonzédlez-Varo et al., 2014),
junto con muestreos de plantas focales con observacion directa y/o fototrampeo (Quintero

et al., 2021).

La arquitectura y topologia de las redes ecolégicas

Una vez que tenemos una representacion adecuada y robusta de la complejidad de una red
ecologica podemos analizar su estructura. La arquitectura de una red esta definida tanto por
su topologia como por su estructura propiamente dicha y se refiere a la distribuciéon de sus
dos elementos: nodos y enlaces entre ellos. En general, representamos redes complejas de
interaccién entre especies (nodos) por medio de enlaces (interacciones ecoldgicas de cualquier
tipo) entre ellas. Técnicamente, en teorfa de grafos, un grafo bipartito (o bigrafo) es un grafo
cuyos nodos se encuentran en dos conjuntos disjuntos e independientes U y V', es decir, cada
enlace conecta un nodo en U a uno en V. Los conjuntos de nodos U y V suelen llamarse las
partes o modos del grafo o red bipartita, unidos por E enlaces, G = (U, V, E). La topologia
tiene que ver con la distribucién de los enlaces entre nodos, o sea, con la distribucion de la
frecuencia de interacciones por especies. La estructura viene conformada por distribuciones
no aleatorios de las interacciones entre especies (nodos); o sea, tendencias a que ciertas
especies interaccionen mas entre si que con otras especies o tendencias a que las especies

interaccionen de forma diferente.

Para redes bipartitas, el nimero posible de configuraciones conectadas crece muy rapi-
damente al aumentar el nimero de nodos de la red (Hanlon, 1979), en una secuencia quasi-
exponencial: para n = 1,2,3...n nodos, el nimero posible de grafos bipartitos conectados
con n nodos es de 1, 1, 1, 3, 5, 17, 44, 182, 730, 4032, 25598, 212780, 2241730, 31193324 ...
(Sloane, 2003). Ello indica la enorme complejidad y diversidad de estructuras que es posible

generar.
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Topologia

La topologia de la red queda descrita por la forma en que se distribuyen los enlaces entre las
especies, esto es, la distribucion del grado, k, o del niimero de interactuantes (partners) por
especie. Muchos estudios recientes de redes complejas han mostrado que la distribuciéon de
grado en redes reales difiere mucho de la que cabria esperar si las redes se hubiesen generado
por procesos aleatorios, es decir, difieren significativamente de redes aleatorias y muestran
pautas invariantes de conectividad (p. ej., Clauset et al., 2000). El aspecto clave es la
conectancia de la red, que limita las formas posibles de distribucion de grado para los nodos
(Poisot and Gravel, 2014). Por otro lado, estas propiedades guardan relacién con aspectos de
su dinamica, tales como cuan sensibles son las redes a la pérdida de nodos, o cémo se enlazan

los nuevos nodos que entran a formar parte de la red (Bascompte and Jordano, 2014).

Una red construida de acuerdo a un procedimiento aleatorio muestra un nimero de
enlaces/nodo caracteristico: no hay demasiados nodos poco conectados y no existen nodos
hiper-conectados, de manera que la mayor parte de los nodos tienen un nimero caracteristico
de conexiones, esto es, la red tiene una escala caracteristica que viene dada por el niimero
medio de conexiones/nodo, <k>, con una distribucién normal de frecuencias de k, caracter-
izada por k v su desviacién tipica, 0. Sin embargo, la distribucién de conectividad o grado
en redes complejas reales difiere marcadamente de este patrén (Barabasi and Albert, 1999;
Stumpf et al., 2005; Clauset et al., 2000), y las redes ecolégicas no son excepciéon (Montoya
et al., 2006). Encontramos una alta frecuencia de nodos con muy pocos enlaces, pero tam-
bién nodos super-enlazados, los hubs, que no existen en las redes aleatorias. La distribucién
de frecuencias de k resultante es libre de escala, o es de escala amplia (broad-scale) porque no
hay una escala caracteristica que las defina, como ocurre en las redes aleatorias. Asi, en redes
de interacciones planta- animal encontramos también un patréon fuertemente leptoctrtico en
la distribucién de frecuencias de k (Fig. 3), con numerosas especies que tienen pocas inter-
acciones y muy pocas que tienen muchas. Se trata de un patrén que se repite en diferentes
comunidades en diferentes ambientes y tanto para redes de polinizacién como de dispersién
de semillas sigue pautas similares, caracterizadas por distribuciones de frecuencias que se
aproximan a una ley de potencia (power-law) o a distribuciones de escala amplia (Jordano

et al., 2003).

Los patrones de conectividad de acuerdo con pautas libres de escala (scale-free) o de
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escala amplia (broad-scale) tienen consecuencias muy importantes para la estabilidad de la
red de interacciones. Cualquier red compleja que muestre invarianza de escala en la distribu-
cién de k serd probablemente un pequenio mundo (small-world) (Amaral et al., 2000). Ello
significa que, independientemente de su tamano, complejidad o densidad de interacciones,
dos nodos cualquiera de la red estaran distanciados por un nimero muy reducido de no-
dos interconectados. Por ejemplo, las redes troficas muestran generalmente que entre dos
especies seleccionadas al azar en la red encontramos sélo 2-3 enlaces a través de especies
intermedias entre ellas (Williams et al., 2002). Es decir, si las redes ecoldgicas tienen un
comportamiento de “pequeno mundo”, puede que sean muy susceptibles a efectos en cas-
cada tras la pérdida de nodos (extincién local de especies). El hecho que muchas redes
de interaccién planta-animal compartan estas propiedades (Olesen et al., 2006) sugiere que
pueden ser especialmente fragiles a la pérdida de especies clave, es decir a aquellas especies
que contribuyen desproporcionadamente a la estructura de la red al ser supergeneralistas.
No obstante, la mayor parte de las redes de interaccion examinadas hasta ahora muestran
distribuciones de k de escala amplia, que las hace méas robustas a la pérdida de especies clave
(Jordano et al., 2003). El que la distribucién de k se trunque hace que la red no muestre
unas pocas especies supergeneralistas e hiperconectadas, sino un conjunto mas amplio de
especies moderadamente generalistas. Es decir, se trata de una estructura de interacciéon
reveladora de cierta redundancia funcional (e.g., Garcia and Martinez, 2012), donde los
efectos en cascada originados por la pérdida de una especie clave hiperconectada se verian

amortiguados.

Una de las consecuencias méas importantes de esta topologia de redes complejas es la
marcada disasortatividad de las interacciones (Johnson et al., 2010; Barabasi, 2016), que
da lugar a patrones de estructura muy interesantes, como encajamiento (nestedness). Las
redes disasortativas se caracterizan por una correlacién negativa entre los grados de los
nodos que interaccionan (Fig. 4); esto es, degree-correlations que son negativas: nodos
con bajo grado (con interacciones de alta especificidad) tienden a interaccionar con nodos
supergeneralistas, de grado alto. Entre las consecuencias méas importantes de este patrén
se encuentra la generalizada asimetria de especializaciéon que se ha documentado en redes

empiricas de interacciones planta-animal (Vazquez and Aizen, 2004).
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Estructura

Ademas de las propiedades topoldgicas ya discutidas, las redes complejas cuentan con propiedades
estructurales que les confieren robustez y resiliencia. Se trata de patrones estructurales medi-
bles, incluyendo interacciones fuertemente asimétricas, encajamiento (nestedness), modular-
idad y organizacion jerarquica. La organizacién jerdarquica y el patréon encajado y/o en
modulos son propiedades muy interesantes, ya que correlacionan positivamente con la biodi-
versidad y la resiliencia de la red (Valverde et al., 2017), lo que sugiere posibles procesos de
seleccion que favorecen estas estructuras observadas. La estructura jerarquica se ha discu-
tido ampliamente (Clauset et al., 2008; Olesen et al., 2010; Felix et al., 2022) y estd causada
por la presencia de patrones autosemejantes (cuasi-fractales) en su estructura; y las redes
ecologicas no son excepcion. Por ejemplo, con estructuras modulares donde cada moédulo

muestra internamente un alto encajamiento (Olesen et al., 2010).

El encajamiento y modularidad tienen que ver con la estructura secundaria de la red,
relacionada con la identidad de los nodos que interaccionan. En las redes ecolégicas, un
encajamiento revela que las interacciones de las especies con mayor especificidad (las menos
conectadas) tienden a ser subconjuntos propios (ya incluidos) de las interacciones de especies
de mayor generalizacién (las altamente conectadas) (Bascompte et al., 2003; Felix et al.,
2022). Mas ann, ello causa que exista un nicleo o core de la red formado por las especies de
interaccién super-generalizada que siempre interaccionan entre si, e incluso estructuras més
complejas de tipo fractal (Hagen et al., 2012; Felix et al., 2022). Es decir, la organizacion
anidada estd caracterizada por subconjuntos inclusivos de especies (nodos) que interaccio-
nan con conectividad decreciente. Tal tipo de estructura encajada o anidada es observable
también en redes ponderadas (Galeano et al., 2009; Britton et al., 2015). Si la presencia
de interacciones y su intimidad son cortas y débiles, la red tomaria mayor encajamiento y
modularidad, como en la polinizacion y las redes de frugivoria-dispersion de semillas; pero
si es prolongada y estrecha, el encajamiento puede perderse aunque la modularidad podria
mantenerse, como en las redes de hospedadores-parasitoides y plantas-hormigas (formacion

de domacios).

Evidencias recientes muestran que las estructuras de red més encajadas pueden ampliar
el rango de condiciones ambientales compatibles con la coexistencia de especies en sistemas

mutualistas (Song et al., 2017), lo cual se conoce también como estabilidad estructural. Es
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decir, el encajamiento resulta en mayor amplitud del rango de condiciones ambientales que
favorecen estabilidad en redes complejas (Rohr et al., 2014; Saavedra et al., 2014). A pesar
de un gran numero de investigaciones sobre encajamiento en redes complejas, no esta aun
claro cudl es el origen biologico ultimo de tal patron tan generalizado. Los patrones anidados
o encajados son mas prevalentes en redes bipartitas que ilustran interacciones entre organis-
mos de vida libre (Fig. 3A). Técnicamente el patrén encajado surge en conjuntos de especies
que mantienen distribuciones de grado independientes pero mas o menos relacionadas con
sus abundancias locales. Es decir, es muy probable que el patron provenga de efectos aditivos
simples, relacionados con las distribuciones de abundancia de las especies que interaccionan;
es decir, un resultado multiplicativo a partir de las probabilidades de encuentro interespeci-
fico (PIEs) de las especies que interaccionan y que determinan las distribuciones de grado
(Jordano, 1987). No obstante, la abundancia per se no bastaria para explicar la omnipres-
encia de tales patrones en la naturaleza (Stang et al., 2009; Bascompte and Jordano, 2014;
Véazquez et al., 2009; Corominas-Murtra et al., 2013). Por ejemplo, Corominas-Murtra et al.
(2013) han mostrado cémo tanto las redes ecolégicas (redes tréficas) como las de regulacién
génica se muestran diferenciadas en orden topoldgico y estructural de otros tipos de redes

complejas, posiblemente como resultado de restricciones funcionales.

En el contexto de las redes de interaccion mutualista planta-animal, la modularidad
se refiere al grado en que la red se puede dividir en subgrupos de plantas y animales que
tienen un alto niimero de interacciones dentro del subgrupo (médulo) y relativamente pocas
interacciones entre subgrupos. Esta estructura puede ayudar a identificar grupos de especies
que participan en tipos especificos de relaciones mutualistas y proporcionar informacion
sobre la estabilidad y el funcionamiento de la red en general. (Olesen et al., 2007; Fortunato,
2010; Dormann and Strauss, 2014). Contrariamente a lo que cabria suponer, las estructuras
modulares coexisten con las encajadas, aunque frecuentemente muestran una relacion inversa
entre ambos pardmetros (Fortuna et al., 2010). A bajas conectividades, las redes que estan
altamente encajadas también tienden a ser altamente modulares; lo contrario ocurre a altas

conectividades.
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El analisis de miltiples formas de interacciéon

Existe una incertidumbre significativa en las estimas de la probabilidad de la mayoria de las
interacciones entre especies (Cirtwill et al., 2019). Sin embargo, esta incertidumbre puede
verse limitada por la informaciéon previa. Puede ser dificil distinguir entre un verdadero neg-
ativo (donde dos especies nunca interaccionan) de un falso negativo (donde dos especies no
se han observado interaccionando a pesar de que realmente lo hacen) (Strydom et al., 2021)
y, ademas, multiples factores mas alla de la simple co-ocurrencia limitan la presencia de
interacciones (Donoso et al., 2017). Se han esbozado marcos tedricos para cuantificar la in-
certidumbre en torno a cada interacciéon, por ejemplo mediante la combinacion de datos sobre
las co-ocurrencias observadas con el conocimiento previo o bien con el uso de herramientas
de modelizacién basadas en redes neuronales (Strydom et al., 2021) (see also Dallas et al.,
2017; Bartomeus et al., 2016). No obstante, la evaluacién de las interacciones posibles entre
un conjunto de especies es tarea bastante mas compleja, ya que la simple co-ocurrencia de
especies no es evidencia de que la interaccién se presente (Freilich et al., 2018; Blanchet
et al., 2020). Sin embargo, el nimero de dimensiones necesarias para explicar completa-
mente todas las interacciones en una red ecoldgica es pequeno (<10), con una seleccién de
modelos que favorece menos de cinco dimensiones (EkI6f et al., 2013). Es decir, el tener en
cuenta sélo unas pocas caracteristicas o rasgos fenotipicos de las especies que interaccionan
(~5) mejora drasticamente nuestra comprensiéon de la estructura de las redes ecolégicas. El
reto de esfuerzo de muestreo que plantea la documentacion del conjunto y diversidad real de
interacciones en un ensamble de especies (Jordano, 2016b) podria verse aliviado con estimas
de interacciones existentes pero no observadas; y este reto es analogo al que se plantea en el
estudio de otras redes complejas tanto de sistemas biolégicos (p. €j., redes de interacciones
entre proteinas Grigoriev, 2003) como como en redes complejas abidticas (Clauset et al.,

2008; Ghasemian et al., 2020).

Mas alla de estas limitaciones para la comprension de la topologia y estructura de una
red compleja de interacciones estd el hecho de que es dificil poder analizar conjuntamente
multiples formas de interaccién. Por ejemplo, varias formas de interaccion ecolégica pueden
ser concurrentes en dos organismos que interaccionan. Asi, un polinizador que visita una
flora de una planta puede estar parasitado o no parasitado, o bien al tiempo que forrajea

en la flor en busca de polen y/o néctar, puede interaccionar con otro polinizador que visite
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la flor al mismo tiempo, o con un depredador floricola que ocupe la flor. Es decir, un reto
adicional que se plantea es como analizar redes complejas que combinan diferentes tipos de

interacciones ecoldgicas.

Una tipologia de interacciones ecolégicas

Una de las principales dificultades para caracterizar la diversidad de interacciones ecoldgicas
radica en que éstas son fuertemente dependientes de contexto, dando lugar a una enorme
variedad de situaciones derivadas de la interaccién. La Tabla 1 resume una jerarquia de
niveles para abordar una caracterizacion de las interacciones ecolégicas, partiendo de unas
categorias que definen formas generales de relacion entre especies. Estos grandes grupos de
interacciones son los usados frecuentemente en tratamientos de las interacciones ecoldgicas

(e.g., Thompson, 1982; Bronstein, 2001).

Podemos definir tal jerarquia funcional para las interacciones, a partir de los tipos de
interacciéon mas inclusivos y amplios, normalmente definidos en textos generales de ecologia
(Tabla 1). Tales tipos de interaccion, sensu lato, (por ejemplo, competencia, proteccion, fa-
cilitacién) pueden mostrar diferentes modos, resultantes de las variaciones funcionales. Por
ejemplo, las interacciones de proteccién pueden conformar una protecciéon asociativa (por
ejemplo, la protecciéon mediada por anémonas) o una simbiosis defensiva (por ejemplo, la
protecciéon por bioluminiscencia). Sin embargo, los modos de interaccién amplios pueden
tener diferentes formas de interaccion e incluso variantes de interacciéon y dependencia de
contexto, a escala mas fina. En la Tabla 1 podemos ver una progresion de escala: por ejem-
plo, las endomicorrizas arbusculares constituyen un contexto de interaccion de las simbiosis
microrricicas (asociaciones entre plantas y micorrizas). Estas simbiosis microrricicas son una
forma de simbiosis nutricional, mas general, que ilustra un modo de interaccién por medio de
simbiosis metabdlica, la cual es una forma de interacciones ecologicas muy diversas basadas

en la nutricion.

Todas estas son diferentes escalas que organizan los resultados funcionales de las in-
teracciones. Asi por ejemplo, las interacciones ecoldgicas de transporte incluyen un modo
de dispersion para muchas plantas superiores que consiste en dispersion pasiva por agentes
bidticos (especies animales que se alimentan de frutos), una de cuyas formas de interaccion es

la endozoocoria. La endozoocoria tiene varias variantes, una de las cuales es la endozooco-
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ria por animales cuando resulta de la ingestion directa de frutos, generalmente carnosos
(Jordano, 2014b); otra de sus variantes seria aquélla endozoocoria que resulta mediada por
interacciones de herbivorfa (Janzen, 1984), en la cual especies animales pueden dispersar

semillas de frutos no carnosos (p. €j., gramineas).

La Tabla 1 ilustra como podemos ordenar y agrupar tal diversidad de situaciones de
interaccion ecoldgica entre especies a lo largo de una escala jerarquica, desde Tipo=Modo=
Forma=-Variante=-Contexto, ordenada de mayor a menor inclusividad de tipologias de in-
teraccién. En su forma mads bésica, las interacciones ecoldgicas en la naturaleza (dejando
a un lado las interacciones intra-especificas) se dan entre pares de individuos, de dos es-
pecies diferentes (Fig. 1A), a veces entre tres individuos, de diferentes especies. Tales redes
basadas en individuos constituyen quizas la representacién mas fidedigna de lo que podemos
observar en la naturaleza y estan siendo objeto de un interés creciente en ecologia (véase
p. €j., Arroyo-Correa et al., 2021; Isla et al., 2022, y referencias ahi citadas). La razén es
que los modelos de red se basan tipicamente en estimadores promediados para la especie,
ignorando la variabilidad entre los individuos en sus patrones de interaccién (Dupont et al.,
2014; Melidn et al., 2014). Al promediar, ignoramos la importancia del contexto bidtico
y abiético individual en el establecimiento de las interacciones (Rodriguez-Rodriguez et al.,
2017; Thompson, 1988; Valverde et al., 2016). Este enfoque tiene consecuencias generalizadas
para las inferencias y la interpretacion de los resultados. Por ejemplo, los datos agregados de
muchos individuos sujetos a variacion espacio-temporal se utilizan para producir promedios

a nivel de especie, que marginan la escala relevante (nivel de proceso) (Clark et al., 2011).

Un reto persistente en teoria de redes ecoldgicas es comprender como los patrones de
interacciéon mas elementales, al ir agregandose, conforman redes altamente complejas. Es
decir, si consideramos como diferentes organismos (redes de interacciones basadas en indi-
viduos) o especies (redes de interacciones especie-especie), ;jqué formas de interaccién mas
simples son las que van agregandose para construir una red compleja? Por otro lado, si
estas formas de interaccion simples o basicas incluyen interacciones de diferente tipo, ;como
resultan agregadas en redes complejas que combinan diferentes tipos de interaccion? Estos
problemas se han abordado por medio del estudio de "motivos" de interaccién (interaction
motifs)(Milo et al., 2002; Solé et al., 2006) y redes multicapa (Pilosof et al., 2017; Hutchinson
et al., 2018).
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Motivos de interaccion

Los motivos de interaccion (interaction motifs) son patrones de interacciones entre un pe-
queno numero de nodos en una red compleja (Milo et al., 2002). Técnicamente se trata
de subgrafos simples (Stouffer et al., 2007) cuya agregacién no-aleatoria da lugar a estruc-
turas de red compleja. Los motivos de interacciéon proporcionan un marco conceptual y
analitico que permite reducir la escala para comprender cuales y cémo son las "piezas" que
conforman las redes de interacciéon complejas, qué procesos las generan y qué mecanismos las
mantienen. Son la roma de ver la estructura de micronivel (meso-escala), que queda oculta a
niveles més altos de estructra frecuentemente estudiados (encajamiento, modularidad). Hay
varios tipos diferentes de motivos de interaccién que se han estudiado mas intensivamente
en redes tréficas (redes unipartitas)(Bascompte and Melian, 2005; Stouffer et al., 2007), in-
cluyendo bucles (feedforward loops), motivos bi-fan y triadas. Los bucles feedforward son
secuencias de conexiones dirigidas en las que la informacién fluye de un nodo a otro a través
de una serie de nodos intermedios, creando una cascada de actividad. Los motivos bi-fan
son pares de nodos conectados por dos enlaces dirigidos paralelos, que pueden participar
en procesos de regulacién o transduccion de senales. Las triadas son grupos de tres nodos,
donde dos nodos estan conectados a un tercer nodo, y las conexiones entre los tres nodos
forman un bucle cerrado. Los motivos de interaccién son importantes porque pueden pro-
porcionar informacién sobre los roles funcionales de los nodos en una red y los mecanismos
que rigen sus interacciones. Por ejemplo, la presencia de bucles feedforward puede indicar
que la informacién (o energia) fluye a través de la red de manera controlada y organizada,
mientras que la presencia de triadas puede sugerir que la red es robusta y resistente a errores
y fallos. Ademas, la frecuencia de los motivos de interaccién en una red puede cambiar con
el tiempo en respuesta a factores ambientales o cambios en la estructura de la red, y estos
cambios pueden tener un impacto significativo en la funcion y estabilidad de la red. Por lo
tanto, el estudio de los motivos de interaccion puede proporcionar informacion importante

sobre la evolucion de las redes complejas y los mecanismos que impulsan esta evolucion.

Sin embargo los motivos de interacciéon no se han explorado fehacientemente en redes
bipartitas (pero véase Vazquez et al., 2015; Rodriguez-Rodriguez et al., 2017; Simmons et al.,
2019a). El énfasis en su estudio se ha situado entre abordar la intensidad de interaccion

entre especies o bien en evidenciar efectos indirectos derivados de interacciones por pares de
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especies. La Fig. 5 resume las formas posibles de motivos de interaccién para 4 especies en
una red bipartita, que se derivan de subgrafos simples de interacciones entre ellas (p. ej.,
dos especies animales y dos especies de plantas). Obviamente hay varias formas isomoérficas,
de forma que realmente los patrones bésicos son ocho (Fig. 5) con valores de grado, k
entre 0 (motivo null) y 4 (motivo biclique). Hasta el momento no se ha realizado ninguna
interpretacion biolégica de tales motivos de interaccién, aunque estudios recientes (Simmons
et al., 2019b) han evaluado motivos para interacciones entre seis especies, totalizando 44
motivos con 148 posiciones tnicas. Realmente en redes bipartitas la estructura mas simple
de formas de interaccién involucra inicamente a 4 especies (Fig. 5), considerando 2 especies
de animales y 2 especies de plantas, por ejemplo. Ello da lugar a 16 posibles patrones que, una
vez reducidos por sus isomorfias, se restringen a 8 formas de interaccion, resumidas en la Fig.
5. Un algoritmo de conteo de estos motivos recorre la red y examina qué enlaces muestran
los diferentes subconjuntos de 4 nodos en la red (2+2), asigndndolo a cada tipo de motivo.
Los motivos single y spec, de k = 1 indican interacciones de especificidad. Los motivos con
k = 2, convp, y conva,, indican convergencia de plantas y animales en una sola especie de
partner. Los dos motivos con k = 3, zeta y cross, indican combinaciones de generalizacién
y especificidad en las dos especies de cada modo. Por ultimo, el biclique indica mayor
generalizacion, esperable con mayor frecuencia en las interacciones entre las especies con
menor especificidad de intercacciéon (en el core de la red). La base biologica de estos motivos
de interacciéon no estd muy explorada en ecologia, pero pueden ser generados por diversos
procesos como por ejemplo, los efectos indirectos que se derivan de interacciones por pares
(Guimaraes Jr et al., 2011; Simmons et al., 2019a), o bien la tendencia a disasortatividad de
las interacciones o la propia estructura fractal de caracteristicas ambientales que inciden en
el contexto de la interaccién, como la estructura del hébitat en paisajes complejos (Olesen

et al., 2010).

Los algoritmos de conteo de motivos de interaccién (Bascompte and Melian, 2005; Sim-
mons et al., 2019b) revelan aquéllos motivos que muestran mayor representacién en la red
que la que cabria esperar si las interacciones se organizasen de forma aleatoria. No obstante,
hay evidencias de que desviaciones respecto a lo esperado al azar no necesariamente reve-
lan motivos que hayan estado especificamente sujetos a seleccién dentro de una forma de

interaccién determinada (Solé et al., 2006; Konagurthu and Lesk, 2008). Cabria esperar por
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ejemplo encontrar mayor frecuencia de motivos de tipo biclique (Fig. 5) en el nicleo (core)
de una red encajada, donde los supergeneralistas interaccionan cohesivamente con otros gen-
eralistas (Bascompte et al., 2003). Del mismo modo, cabria esperar que los motivos del tipo
single y spec muestren altas frecuencias en redes de interacciones de mayor especificidad y/o
intimidad, tales como interacciones de parasitos y sus hospedadores. El andlisis de motivos
de interaccion es especialmente 1til cuando queremos testar hipotesis sobre los efectos de los
patrones de interaccion en la fitness de diferentes individuos en una poblacién dependiendo
de variaciones de sus modos de interaccion (véase p. ej., Rodriguez-Rodriguez et al., 2017).
Asi, combinan por ejemplo diferentes intensidades de interaccién de plantas individuales
con grupos funcionales mutualistas y antagonistas, generando motivos strong-strong, strong-
weak, weak-weak, etc., cuya frecuencia puede cuantificarse y relacionarse con variaciéon en

fitness (véase Rodriguez-Rodriguez et al., 2017).

Redes multicapa

La alta complejidad de las interacciones ecolégicas, junto con la falta de herramientas analiti-
cas adecuadas, ha promovido que los analisis de redes ecoldgicos se basen en redes que con-
sideran una tnica forma de interaccion, de una sola capa (redes monocapa). Cuando se han
tratado diferentes formas de interaccion se suelen colapsar los diferentes tipos de interac-
ciones, momentos temporales, etc., (Melidn et al., 2009; Fontaine et al., 2011; Sauve et al.,
2013; Mello et al., 2019) en formas agregadas (Bianconi, 2021). Sin embargo, ahora podemos
abordar esta complejidad gracias a la estructura de redes multicapa, que se fundamenta en la
teoria de hipergrafos, capaz de incorporar estas dimensiones en la representacion y el analisis

de la realidad de las interacciones ecolégicas en la naturaleza.

Las redes multicapa contienen dos o mas "capas' (layers), que pueden representar difer-
entes tipos de interacciones, diferentes comunidades de especies, diferentes puntos en el
tiempo, etc. (De Domenico, 2022). Cada capa describe una red compleja especifica, com-
puesta por una serie de nodos interactuantes unidos por interacciones con los nodos dentro
de su capa; pero a su vez, estos nodos (o una fraccién de ellos) estan conectados también
a nodos de otras capas (por medio de enlaces entre capas o interlayer links). Estos enlaces
entre capas son los que sostienen la cohesion y la estructura multicapa de este tipo de redes y

describen relaciones de dependencia ecolégica a través de las capas (Pilosof et al., 2017). Por
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ejemplo, las redes ecoldgicas en las que representamos multiples interacciones que acontecen
a plantas de una poblacién se conocen como redes multiplex (Fig. 6). De este modo, po-
driamos desvelar subconjuntos de especies animales que combinen polinizadores, dispersores
de semillas y herbivoros para establecer qué subconjunto de mutualistas/antagonistas entre
capas tiene un mayor efecto global en la estructura de toda la red, por ejemplo a través de
efectos aditivos. Las estimas de centralidad, modularidad, etc., entonces hacen referencia
al papel de cada nodo en la estructura combinada de multiples tipos de interaccion, lo cual

representa un claro valor anadido de esta herramienta de analisis.

Una red multicapa (De Domenico et al., 2014; De Domenico, 2022) (Fig. 6) consiste en
(i) un conjunto de "nodos fisicos" que representan entidades (por ejemplo, especies o plantas
individuales de una especie determinada); (ii) un conjunto de capas, como multiples tipos de
relaciones tales como la polinizacién, la herbivoria floral frugivoria, depredaciéon postdisper-
siva de las semillas, que pueden incluir cada una multiples "aspectos" de la estratificacién (por
ejemplo, multiples fases temporales p. ej., meseso diferentes tipos de habitat en un paisaje
complejo); iii) un conjunto de nodos de estado, cada cual correspondiente a la manifestacion
de un nodo fisico determinado (p. €j., una planta individual) en una capa especifica; y iv)
un conjunto de enlaces (multienlaces)(links, ponderados o no ponderados) que conectan los
nodos fisicos a través de las capas (por ejemplo, por efectos secuenciales sobre fitness). O
bien enlaces dentro de capas, que conectan nodos fisicos y nodos de estado especificos de esa
capa. Asi, en Fig. 6 la capa L2, por ejemplo, muestra las interacciones entre plantas (nodos
fisicos, presentes en diferentes capas) y sus polinizadores (nodos de estado, sélo presentes en
L2). Lared en Fig. 6B es una red multiplex, o multiplexada, por el hecho de contener nodos
que se repiten en multiples capas y es quizas el tipo de red multicapa mas simple (Bianconi,

2021).

Técnicamente, una "red multicapa' es un cuadruple M = (Ays, Ey, V, L) (De Domenico
et al., 2014; Kivela et al., 2014; Boccaletti et al., 2014; De Domenico, 2022), donde Ay,
Ey y L son los nodos, enlaces (interacciones) y capas, respectivamente, de la red M, de
tal modo que (V) Ey) es un grafo y V. C A x L. Las redes multicapa son hipergrafos,
que contienen miltiples grafos (en nuestro caso, redes) enlazados entre si por enlaces inter-
capas. Actualmente se usa la notacién tensorial para representar tales estruturas multicapa:

T;g = M;g, 1,je€1L,2, .., Nya,fel,2,3para L =1,2 ..., M capas
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Las redes multicapa pueden tener en cada capa varios "aspectos’ (De Domenico, 2022),
y una "capa elemental" es un solo elemento en un aspecto de la estratificacion. Por ejemplo,
en la Fig. 6, cada capa es una "foto fija" de interacciones que realmente ocurren a lo largo
de periodos de tiempo variables. Las interacciones de polinizaciéon se dan a lo largo de
toda la fenofase y podriamos imaginar diferentes variantes de la capa Lo correspondientes a
diferentes meses durante la floracién, tal y consideran estudios de la dinamica temporal de
redes de interacciones Olesen et al. (2008)(véase también Carnicer et al., 2009). Asi, cada
aspecto de la red podria contener las interacciones observadas en un determinado intervalo
temporal. Tales relaciones se incluyen utilizando secuencias L. = L,d, = 1 de conjuntos
L, de capas elementales, donde a indexa los diferentes aspectos d. Hemos de tomar en
cuenta que d = 0 para una red monocapa, d = 1 cuando hay un solo tipo de capa, y
d = 2 cuando hay dos tipos de capas. Pueden existir diferentes tipos de redes multicapa
dependiendo de si existen, y cémo se disponen, los enlaces entre capas (véase De Domenico,
2022): multiplexadas o multiplex, coloreadas, generales, etc. Estas configuraciones son muy
utiles en ecologia, donde cabe representar variaciones de redes de interaccion en el tiempo o

en el espacio (Pilosof et al., 2017; Hutchinson et al., 2018).

La Fig. 6 considera un tipo especial de red multicapa (red multiplexada, o multiplex)
donde los nodos vegetales estan presentes de forma recurrente en todas las capas; éstas
a su vez representan interacciones con herbivoros (en partes vegetativas), polinizadores,
frugivoros y depredacién de semillas post-dispersiva, todos ellos ocurriendo secuencialmente.
La red multiplex, G obviamente contiene multiples redes en varias capas, M, con N nodos
(C_j = G, G GBl . GIM]) | de forma que cada capa a = 1,2,3...M contiene una red

Gl =V, B9 con sus nodos V' y su conjunto de enlaces E°!.

Por lo tanto, tendremos redes distintas (plantas por animales) para cada tipo de interac-
cién en cada capa, y las redes con diferentes tipos de interaccion estaran conectadas a través
de las plantas compartidas. O sea, una representacion A = alll,al'l, ... al™ de diferentes
matrices de adyacencia que contienen las interacciones en cada capa, al®! (Bianconi, 2021).
Las capas estan "acopladas diagonalmente", por lo que los enlaces entre capas ocurren solo
entre plantas compartidas (Fig. 6), lo que representa los efectos sucesivos de los mutualistas
y antagonistas en la fitness individual de las plantas. Los "aspectos" referidos anteriormente

representarian por ejemplo, distintas redes correspondientes a diferentes intervalos tempo-



Jordano - Cap. 1-CYTED 25.48

rales (p. ej., estaciones) de cada uno de los tipos de interaccion: por ejemplo, cuatro aspectos
para L, correspondientes a interacciones de herbivoria en cada una de las cuatro estaciones
del ano. En la Fig. 6 solo se ha representado un aspecto para cada tipo de interaccion, sélo
ilustrada con una red en cada capa. El andlisis de redes multicapa explota, por ejemplo, las
correlaciones de grado inter-capas, que existen entre los grados (degree, k) de cada nodo en
las diferentes capas (De Domenico et al., 2015; Bianconi, 2021). El grado multiplex no es un
escalar (como en una red monocapa) sino que es un vector: (k; = (kU k@ . kM) cuyos
elementos kl® son los valores de grado en cada capa. Pero en las redes multiplex los nodos
pueden estar también conectados a través de las capas (Fig. 6) por medio de los enlaces
inter-capas. Por ejemplo, en la Fig. 6 las plantas individuales estan conectadas a través de
enlaces que representan los efectos en fitness derivados de las interacciones en cada capa.
Estos enlaces entre capas se denominan multienlaces (multilinks): m = (m!1, mP, .. mM),
donde los elementos mla] € 0,1. De esta forma, dado un par de nodos (i,j) en una red
multiplex, podemos decir que se encuentran conectados por el multienlace

(1] [2] qlo!

[M]
,Lj7aij’...’ g see > A )

mij; = (a , @y

, esto es, si se encuentran conectados en cada capa « en la que mf} = 1. Por ello, las redes
multicapa se caracterizan por contener cuatro elementos (y no sélo dos, como las monocapa):
nodos, enlaces, multienlaces y capas. Ademads, los nodos se dividen en dos grupos, aquéllos
que s6lo se conectan con otros nodos de su capa, y aquéllos que tienen multienlaces con
nodos de otras capas (por ejemplo, ndtese que sélo los nodos de arboles individuales en la

Fig. 6 tienen multienlaces).

No existen aun soluciones multicapa disponibles para el anélisis de redes bipartitas, con
lo cual la mayor parte de los analisis efectuados hasta ahora se refieren a proyecciones de la
supramatriz que representa todas las interacciones en todas las capas, esto es, en forma de
matrices de adyacencia agregadas. La notacion matematica actual que permite mayor pre-
cisién en el andlisis de redes multicapa se puede encontrar en (Bollobas, 1998; De Domenico
et al., 2014; De Domenico, 2022). Se basa en el uso de tensores de orden sucesivo, que per-
miten indexar la compleja estructura multidimensional de las redes multicapa. Escalares (a),
vectores (a;) y matrices (A;) pueden reconocerse por sus simples tensores de rango 0, 1, y 2,

respectivamente. Asi, una matriz de adyacencia para una red cldsica, monocapa, tendria un
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tensor de rango 2 (dos dimensiones), 7o = al[?], mientras que una multicapa tendria tensor
multicapa de adyacencia de rango 3, 7/ = M5, i,j € 1,2,..., Ny o, f € 1,2,3 para L = 3

capas, y una multicapa con aspectos, un tensor de rango 4.

La clasificaciéon mas simple de los sistemas multicapa contiene dos categorias en funcién
de la ausencia o presencia de enlaces entre capas (De Domenico et al., 2015; De Domenico,

2022):

o Redes no interconectadas: a menudo llamadas también multigrafos de color, consisten
en multiples capas, cada una de las cuales codifica una relacién especifica entre nodos. Los
nodos conservan su identidad a través de las capas, pero sus estados no estan interconectados
entre si. Los nodos de estado existen en al menos una capa y sus relaciones en diferentes

capas se pueden codificar con diferentes colores, que ilustran diferentes formas de interaccion.

e Redes interconectadas: consisten en multiples capas, cada una de las cuales codifica
unas interacciones especificas entre los nodos. Los nodos pueden preservar su identidad a
través de las capas y sus estados pueden estar interconectados entre si, como vimos en las
redes multiplexadas (Fig. 6). - Redes multiplex interconectadas: solo se permiten enlaces
entre capas entre estados de los mismos nodos fisicos (véase Fig. 6). En la practica, esto
corresponde al caso de un multigrafo de color con capas interconectadas. - Redes interde-
pendientes: solo se permiten enlaces entre capas entre estados de diferentes nodos fisicos. -
Red interconectada general: no se imponen restricciones a las condiciones de enlace entre

capas.

En ecologia, el andlisis de redes multicapa es ain reciente (Hutchinson et al., 2018) y
persisten todavia dificultades para los analisis especificos de redes bipartitas. Como resul-
tado, no siempre se definen bien las diferentes capas de estas redes, qué tipo de estructura
multicapa muestran, o no se precisa coémo se estiman las interacciones entre capas. Ademas,
no siempre se analizan estas redes con herramientas de analisis especificas para redes mul-
ticapa. Como consecuencia, la aplicacién de las redes multicapa al estudio de interacciones

ecologicas esta aun en sus primeras etapas de desarrollo.

Hay un buen ntimero de posibles aplicaciones de las redes multicapa en ecologia (Hutchin-
son et al., 2018) que sdlo recientemente han comenzado a utilizarse. Por ejemplo, para el

estudio de de la estructura espacial de redes troficas (Kéfi et al., 2015) o de redes de inter-
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acciones en paisajes complejos, con diferentes tipos de hébitat (Timoéteo et al., 2018). El
marco tedrico y analitico puede adaptarse facilmente a la naturaleza real de interacciones
planta animal, como el establecido entre plantas individuales focales y las diferentes especies
animales que interaccionan con ellas. Estos ensambles pueden categorizarse en funcion del
tipo de interaccién, por ejemplo, 1) Herbivoros de follaje 2) Polinizadores, 3) Dispersores
de semillas, 4) Depredadores post-dispersivos de semillas. Por lo tanto, la representacion
resultante serd una red de 4 capas (con 1 aspecto por capa) (Fig. 6) conectada en una
red multiplexada, dado que los nodos de arbol estan presentes, por definicién, en las cuatro
capas. Son nodos individuales (nodos de estado) que se repiten en cada capa. Los nodos que
representan a los arboles estan conectados a través de los efectos secuenciales y acumulativos
en la fitness de las interacciones que ocurren en cada capa. Debido a que la estabilidad y
funcién de las redes ecoldgicas pueden depender de la forma en que se combinan los diferentes
tipos de interaccion en las comunidades, considerar solo un solo tipo de interacciéon puede

dar una imagen incompleta de las propiedades del sistema.

Las redes multicapa ofrecen por tanto una gran variedad de oportunidades para analizar
multiples formas de interaccion entre especies. A los dos elementos fundamentales que com-
ponen las redes clsicas (nodos y enlaces) se anaden dos componentes maés, las capas y los
enlaces inter-capas. Como hemos visto, todos estos elementos pueden tener interpretaciones
ecologicas inmediatas a fin de testar diferentes hipdtesis sobre la estructura de las redes de

interacciones entre especies.

Consideraciones finales

El inventario, documentacién y andlisis de las interacciones bidticas que dan soporte a
la Biodiversidad en el sistema Tierra representa sin duda uno de los retos y fronteras de
conocimiento cientifico actuales. Los sistemas ecoldgicos son extremadamente complejos y
tienen propiedades emergentes que no se pueden explicar o incluso predecir estudiando sus
partes individuales de forma aislada. El enfoque reduccionista, aunque valioso en muchos
aspectos, subestima esta complejidad. Al igual que no conocemos cual es el niimero de es-
pecies que viven en nuestro planeta (May, 2011) desconocemos cuél es la diversidad de tipos

de interacciones ecoldgicas que se pueden dar entre cualquier par de especies. La teoria de
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redes complejas tiene tres aplicaciones fundamentales en ecologia (Poisot et al., 2016): 1)
visualizar la complejidad- no podemos entender los sistemas complejos si carecemos de una
representacion de los mismos, ya que no podriamos describirlos; 2) analizar la complejidad-
podemos cuantificar los detalles de topologia y estructura que caracterizan a las redes com-
plejas y compararlos, por ejemplo en funcion de grados de alteracion, estadio sucesional
o cualquier otra variante ambiental de interés; y 3) estimar modelos predictvos que infor-
men de las condiciones de degradacién y pérdida de estructura de las redes complejas. A
medida que crece la cantidad de datos disponibles, serd cada vez mas importante poder
analizar e integrar estos grandes conjuntos de datos. Los nuevos enfoques y nuevas técnicas
en el campo de la teoria de grafos para el manejo y procesamiento de grandes conjuntos de
datos multitipo (Kiani et al., 2021) aportan soluciones al problema del Big Data en ecologia
para afrontar el reto de conservar sistemas ecolégicos complejos, de muy alta diversidad de

especies conectadas en una "red de redes".
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Table 1: Una jerarquia funcional para las interacciones ecolégicas entre especies (columna
izquierda, en orden descendente de inclusividad). Los tipos de interaccién generales (por
ejemplo, competencia, proteccion, facilitacién) pueden mostrar diferentes modos, resultantes
de variaciones funcionales. Por ejemplo, las interacciones de protecciéon pueden conformar
una proteccion asociativa (por ejemplo, la proteccién mediada por anémonas) o una simbiosis
defensiva (por ejemplo, la proteccién por bioluminiscencia). Sin embargo, los modos de
interacciéon amplios pueden tener diferentes formas de interaccion e, incluso, variantes de
interaccion y dependencia de contexto, de escala mas fina. Todos estos son niveles diferentes
que organizan los resultados funcionales de las interacciones.

Jerarquia de Casos Ejemplos
interaccion
Tipo Nutricion Interacciones basadas en intercambio

de nutrientes.
Modo Simbiosis metabdlica Asistencia metabdlica de tipo simbidtico.
Forma Simbiosis nutricional Intercambio de nutrientes de tipo simbiético.
Variante Simbiosis microrricica Asociaciones planta-micorrizas.

Contexto Endomicorrizas arbusculares Endomicorrizacion.




Estadios de la interaccion

Encuentro Interaccion

En la planta Resultado inmediato | Resultado aplazado

Q
03
e
3

Calidad de dispersién (plantulas)
Frecuencia de Interaccion

Calidad de alimento (kJ)

Figura 1. A, Anatomia de una interacciéon ecologica. Estas interacciones son encuentros entre
individuos de diferentes especies. Los encuentros se producen con frecuencia variable y su
duracion es muy variable también, asociada al grado de "intimidad" de la interaccién. Todas
las interacciones tienen un resultado, que puede ser inmediato, ocurriendo durante la misma
interaccién (p. ej., dano a la flor por robo de néctar; caida al suelo de la semilla por fallo
en la manipulacion del fruto). Tales resultados tienen consecuencias tanto para las plantas
como para los animales. Estas componentes de las interacciones son registrables, medibles, y
cuantificables para los dos agentes interactuantes. B, Elementos de dependencia reciproca en
una interaccion ecoldgica entre un ave frugivora y una planta con frutos carnosos. Los enlaces
entre nodos (barra gris) indican la intensidad de interaccién, a menudo expresada en términos
de frecuencia de interaccién. La red de interaccién frecuentista, basada en la frecuencia de
interaccion entre plantas y taxa animales, se estima como una red ponderada basada en el
efecto por visita en un servicio ecoldgico especifico; es decir, por ejemplo, la probabilidad de
contribuir a eventos de dispersion de semillas a larga distancia o la probabilidad de contribuir
polinizaciones xen6gamas. Para cada enlace de la red se puede estimar la dependencia mutua
entre interactuantes; en este caso de cada interaccion tinica se puede obtener la dependencia
de la planta ¢ del animal j, dP;;, y la dependencia del animal ¢ de la planta j, dA;. La
interaccién es bidireccional, con dos tipos de servicios asociados; en el caso de la planta, una
dependencia en la dispersion de semillas dF;; y, en el caso del animal, una dependencia en
la provisién de alimento dAj;.(Quintero et al., 2022).
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Figura 2. Matriz de interacciones y su representacion vectorial para un anélisis del esfuerzo de
muestreo. Una matriz de tamanio S = Px A, donde P es el niimero de especies de plantas y A
es el nimero de especies de animales, da lugar a una representacion vectorizada de la misma
que tiene P x A filas (A). Este vector ilustra todas las interacciones que podemos registrar
entre cada par de especies. En una tabla de datos podemos incluir sucesivas columnas que
indiquen dias de muestreo, horas de observacion, muestras examinadas, etc., de forma que
podemos obtener una curva acumulada de interacciones registradas en funciéon del incremento
en esfuerzo de muestreo. (B) Curvas acumuladas de interacciones registradas en funcién de
incrementos en esfuerzo de muestreo (ntiimero de dias de observaciéon muestreados) para las
especies de frugivoros y de plantas con fruto carnoso en Nava de las Correhuelas (Sierra de
Cazorla, Jaén, sureste Espana). El area sombreada ilustra el intervalo de confianza para
el nimero de interacciones registradas tras una intensidad de muestreo determinado, y los
boxplots indican la media, desviacion tipica y rango para los conjuntos de plantas y animales.
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Figura 3. Red bipartita que ilustra las interacciones entre un conjunto de especies de plantas
(P) y sus polinizadores (A) (see Inoue et al., 1990), con las especies ordenadas a lo largo de
los dos ejes verticales en funcién del nimero decreciente de interacciones. (A), distribucion
de frecuencia del niimero de interacciones por especie o “grado” (k) para los conjuntos de
plantas y polinizadores. Notese el sesgo de la distribucién, con numerosas especies con
muy pocas interacciones y muy pocas especies altamente conectadas. (B) Distribucién de
probabilidad cumulativa P(k) de nodos (especies) con k interacciones, correspondiente al
panel A (plantas). Nétese la escala log en los ejes. Las lineas representan los ajustes a
diferentes tipos de distribuciones tedricas: linea continua, ley de potencia (power-law) P(k) o

k~7; segmentada, ley de potencia truncada P(k) oc k~7e~*/¥e; punteada, exponencial P(k) o

K=k,



Mode

. Animal

Tree

Vanessa.cardui

Hemaris.tityus  phiclides.podalirius.Ad

N
o

Grado medio, nodos conectados, k,,
o

Figura 4. A, Interacciones de diferentes arboles de Prunus mahaleb (tridngulos, con c6digo
numérico) con especies de polinizadores (circulos) en una poblacién del SE de Espana (Jor-
dano, 1993). B, Asortatividad de la red A, medida como la correlacién de grado (k) entre
cada nodo y el grado medio de los nodos a los que esta conectado (k,,). La relacién negativa
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indica una fuerte disasortatividad de las interacciones en esta red (d = —0.4327).
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Figura 5. Todos los motivos de interaccién bipartitos, posibles entre cuatro especies de dos
modos diferentes (p. €j., dos especies de polinizadores, en rojo, y dos especies de plantas, en
verde), como se muestra en el biclique, conjunto completamente conectado, que puede con-
tener cuatro interacciones entre las especies animales al, a2 y las especies de plantas pl y p2.
Hay varias homologias que, una vez reducidas, dejan el niimero de motivos diferentes en ocho.
null, ausencia de interacciones; single (naranja), interaccion especializada; spec, interacciones
especializadas de dos especies; conv,a (azul), convergencia de dos especies de plantas en una
misma especie de animal (generalizacién en la especie animal); conv,p(violeta), convergencia
de dos especies de animales en una misma especie de planta (generalizacién en la especie
de planta); zeta (verde), ; cross (amarillo), combinacién de una especie generalista y otra
especialista; biclique (siena), todas las interacciones posibles ocurren, generalizacién entre
especies.
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Figura 6. Estructura de las redes multicapa. A, izqda., Tres redes bipartitas "clasicas",
monocapa, integradas en tres capas L1, L2 y L3, describen interacciones entre unos nodos
fisicos, que se encuentran en todas las capas, (nodos verdes; el sombreado conecta el mismo
nodo, presente en las tres capas). A, dcha., Esquema de como diferentes tensores (escalar,
vector, matriz e hipermatrices) de rango creciente pueden contener informacion sobre la
complejidad creciente de interacciones desde un nodo , a una red monocapa (azul), una
multicapa de tres capas (diferentes colores), y multicapas més complejas que pueden contener
varios aspectos (capa violeta) (modificado de De Domenico, 2022). En B se representan
cuatro tipos de interacciones para diferentes plantas individuales (nodos verdes) con especies
animales herbivoras florales y de follaje (nodos azules), polinizadores (naranja), dispersores
de semillas (rojo), y depredadores post-dispersivos de las semillas (blanco). Cada uno de
estos tipos de interaccion se representa en una capa, Lials, que podria corresponder con
diferentes etapas del ciclo demografico de regeneracién natural de la poblacién, (B): Los
nodos de plantas (P, — P,) se repiten en cada capa: son los nodos fisicos, que representan las
interacciones de cada individuo P; en la red bipartita de cada capa (los nodos de frugivoros
y depredadores post-dispersivos de las semillas se han fusionado en L3). Los enlaces entre
capa (multienlaces) unen los nodos de cada planta P; y pueden representar, por ejemplo, los
efectos acumulados de cada tipo de interaccién sobre fitness.



