R T UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA

7— A». -a- "
%L A % DE MEXICO
!\"‘ 4
W“ ?;.W
;‘/ \r\ -f?
){;}C“..\ e 5
FACULTAD DE CIENCIAS

CONTRIBUCION DE LOS FACTORES BIOTICOS Y
ABIOTICOS A LA REGULACION POBLACIONAL DE
DIFERENTES ESPECIES DE HIERBAS EN UN PASTIZAL
SEMIARIDO

T E S I S

QUE PARA OBTENER EL TITULO DE:

B I 0 L O G A
P R E S E N T A:

REGINA SANCHEZ SOSA Y HERNANDEZ

DIRECTOR DE TESIS:
DR. CARLOS MARTORELL DELGADO

MEXICO D.F. NOVIEMBRE DE 2014




e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.



Hoja de datos del jurado

1. Datos del alumno

Sanchez Sosa

y Hernandez

Regina

56612346

Universidad Nacional Autbnoma de México
Facultad de Ciencias

Biologia

402117083

2. Datos del tutor
Dr.

Martorell
Delgado

Carlos

3. Datos del sinodal 1
Dr.

Zavala

Hurtado

José Alejandro

4. Datos del sinodal 2
Dr.

Gonzalez

Liceaga

Edgar Javier

5. Datos del sinodal 3
Dr.

Gomez de Silva
Garza

Andrés

6. Datos del sinodal 4
Biol.

Queijeiro

Bolafios

Monica Elisa

7. Datos del trabajo escrito

Contribucion de los factores biéticos y abidticos a la regulacién poblacional de
diferentes especies de hierbas en un pastizal semiarido

56p

2014



iNDICE

1. INEEOAUCCION ...ttt e e et es e e s e sre e sae e enaesereesnee s sreeennenns 4
1.1. Factores bioticos y regulacion poblacional..........cccoooeeviriinin e 4

T 000) 411 0 1= (<) o U - WSO R PR PPPTRPPPSN 5

b. Interacciones PoOSItiVas.......ccovccirieiin e e 6

C. Dispersion por SeMillas........cvveeiienieirien e e s 7

1.2. Contribucidn de factores abiéticos a la regulacién poblacional..................... 8

a. Disponibilidad de recursos.........cccccvvviieiniiin i 8

b. Filtros ambientales..........cooeiii i e e 9

1.3 ;Qué determina la influencia de los factores bidticos y abiéticos en la

regulacion PODLACIONANZ. ... es s 10
a. Regulacién poblacional en especies anuales y perennes................c..... 10

b. Conservadurismo de NiCho........ccccvieiiniiciein e 11

1.4 Consideraciones metodolOZICas. ......ccuuerieeriercreeeiiee e e s 12

0] 0] 1= 70 YO P PSPPI 17
S TR0 3 oY o1 PRPUPR RPN 19
3.1 Sitio de estudio Y diSEM0....c.ccuereeer i e e e e e e 19

3.2 Factores bioticoS ¥ abiOtiCOS. .....ccveveeeiieireiee e e e e e 21

a) Densidad poblacional de conespecificos en el vecindario................... 21

b) Interacciones ecologicas: Competencia intraespecifica, interespecifica

A 011 11 163 (0 ) o SRS RRP 22
C) PrecipitaCion.......cooeieeiiiie e e e e e s 22
d) Profundidad del SUElO.........coiviiiiriiiiii e 23



3.3 Implantacidén de las redes neuronales artificiales...........cccevvvriiniveriiinninnnn 23

3.4 Analisis de pes0S de CONEXION.......coivcieerriiir e e e s 25
3.5 ANALISIS EStAAISTICO . ueurtureurirreurereeireresrereare s s ersses srsss srnss sensen srnsen sansrasrseesensesses 26
O B T U 7= o (o 1o 32

4. 1. Contribucidn de los factores abidticos y biéticos a la regulacién

PODIACIONAL......ie it e e e nens 33
4.2. Factores de regulacién poblacional dependiendo del ciclo de vida............. 34
4.3. Factores de regulacién poblacional dependiendo de la familia.................... 35
4.4. ConservadurisSmo de NICHO0.......cuei i e e e s 35
ST D) o0 3 U0 ) o BTSSP PPRPR SRR 36

5.1 Las redes neuronales artificiales como herramienta para modelar la
regulacion poblacional ... e e 36

5.2 Verificacion de hipotesis de la teoria ecolégica mediante el analisis de pesos
de las redes neuronales artificiales...........cccoiiiriii e 37

a. Diferencias en contribucion de los factores bidticos y abioticos a la
regulacion poblacional..........c..o i e 38

b. Contribucion de factores en la regulacion de poblaciones en especies
con diferentes Ciclos de Vida........ccoooeieierniiren e e 41

c. Contribucidn de factores en la regulacion de poblaciones en especies

de diferentes familias......cvveeuiee i e e e e e s e e rrr i err e e s erebre e rrreesare e e 42
d. ConservaduriSmo de NICHO ....ceuee et e e e eee e 42
(ST 3] () =) 0 (o) U= LT 44



Contribucién de los factores bidticos y abioticos a la regulacion poblacional de
diferentes especies de hierbas en un pastizal semiarido

1. Introduccién

Una pregunta central para la ecologia es conocer cémo contribuyen diferentes
factores a la regulaciéon de las abundancias de las especies. La regulaciéon poblacional
se refiere a las restricciones al tamafio de una poblacién como consecuencia de las
interacciones bidticas, asi como de los factores ambientales (Begon et al. 2005, Lima

1995).

Actualmente, la contribucién relativa de los factores biéticos y abidticos a la
regulacion poblacional no es clara. Tampoco se sabe con exactitud si la importancia de
los dos tipos de factores varia entre especies, ni cudles son las causas de dicha
variacién. Se ha propuesto que la importancia de estos factores puede variar
dependiendo de las historias de vida (Garnier 1992, Grime 1977, Pitelka 1977), de las
relaciones filogenéticas entre los taxa (Crisp & Cook 2012, Freckleton et al. 2002,
Losos 2008, Mayfield & Levine, 2010), o como consecuencia de otras caracteristicas de
las especies y poblaciones. Por ejemplo, si las especies muestran conservadurismo de
nicho (Losos, 2008), se esperaria que las especies emparentadas compitieran
fuertemente entre ellas, lo que podria incrementar la importancia de los factores

bidticos en la regulacion poblacional.

1.1 Factores biéticos y regulacion poblacional

Los factores bioticos incluyen todos los factores vivos tienen un efecto sobre los
organismos de una comunidad (Perry & Goodall 1979). Entre los factores bidticos que
contribuyen de manera importante a la regulacion poblacional se encuentran
interacciones ecologicas como la competencia (tanto intraespecifica como
interespecifica), y las interacciones positivas, como el nodricismo y la dispersion de

semillas.



a. Competencia

Dos poblaciones compiten cuando un aumento en la densidad de una poblacién
lleva a una disminucién en la densidad de la otra y vice versa. Esta competencia puede
ser interespecifica cuando las poblaciones pertenecen a especies diferentes, o
intraespecifica si las dos poblaciones pertenecen a la misma especie (May & McLean
2007). La competencia intraespecifica puede ser muy intensa y es la causa mas

importante de regulacion bidtica en una poblacion (Begon et al. 2005).

La competencia intraespecifica, es denso-dependiente, es decir, establece una
relacion entre la adecuaciéon de los individuos (y por lo tanto la tasa de crecimiento
poblacional) y el tamafio de la poblacién (McKenzie 2001). La regulacién de la
poblacion en respuesta a la competencia intraespecifica se da de la siguiente manera.
Una poblacién comienza a crecer en un espacio en que los recursos son limitados. Los
individuos de dicha poblacién tienen requerimientos de recursos similares y
generalmente interactiian a través del consumo del recurso limitante. Aquéllos que no
tienen acceso al recurso mueren o reducen su fecundidad, lo cual resulta en menos
individuos en la poblacién. Asi, al momento de la fundacion de una poblacidn, los
recursos son abundantes, la tasa de mortalidad es minima y la reproduccidon puede
llevarse a cabo de modo rapido. La poblacion aumenta geométricamente hasta que se
alcanza el maximo numero de individuos que el ambiente puede soportar
sosteniblemente, es decir, hasta que se alcanza la capacidad de carga. En este punto, la
tasa de crecimiento poblacional es cero y se estabiliza el tamafio de la poblacion
(Begon et al. 2005, May & McLean 2007). De este modo, un factor regulatorio clave en
las poblaciones es la disminucién de la adecuaciéon en respuesta a un aumento de la
densidad poblacional debida a la reduccion en la disponibilidad de los recursos

(McKenzie 2001).

La competencia interespecifica es una interaccion negativa en la que especies
diferentes se inhiben mutuamente ya que los individuos de diferentes especies

consumen el mismo o los mismos recursos limitantes. La competencia interespecifica



también es un fendmeno denso-dependiente, en el cual el aumento en la abundancia
de una especie lleva a una disminucién de la tasa de crecimiento de la otra (McKenzie

2001, May & McLean 2007).

Aunque los cambios en la densidad de una especie probablemente causen
cambios en las tasas de crecimiento de las otras, este efecto raramente es directo. Mas
bien, un aumento en la densidad de una especie lleva a menudo a un aumento en el
consumo de los recursos limitantes y a una menor disponibilidad de los mismos. Los
bajos niveles de recursos, a su vez, influyen en las tasas de crecimiento de otras
especies. Asi, un aspecto clave presentado en la teoria de competencia por recursos es
que las especies interactian solamente mediante sus efectos sobre los recursos
compartidos (Chesson 2000, Tilman 1980). Ya que todas las plantas requieren los
mismos recursos para sobrevivir y reproducirse, incluyendo agua, luz, espacio y
elementos biolégicamente disponibles, se esperaria que la competencia entre ellas
fuese intensa (McKenzie 2001, Tilman 2007), representando un factor de regulacion

poblacional importante.

b. Interacciones positivas

Las interacciones positivas se refieren a los efectos positivos de una especie de planta
sobre otra. La facilitacion es un tipo de interaccién positiva y es un concepto
indispensable para tener una vision completa de la estructura y la organizacion de los
sistemas ecologicos (Bruno et al. 2003). Para varias especies, la biomasa, la
reproduccion y el crecimiento son mayores cuando hay otras plantas cerca (Callaway
et al. 2002, Bruno et al. 2003). En comunidades vegetales con baja disponibilidad de
recursos, ademas de la competencia, se presentan fuertes interacciones positivas. Una
explicacion de este fendmeno es que las plantas establecidas podrian disminuir los

efectos negativos del estrés ambiental sobre sus vecinos (Brooker et al. 2008).

El nodricismo comprende interacciones positivas en las cuales las plantulas se

benefician de un microambiente creado por las plantas vecinas que le brindan sombra
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(Callaway et al. 2002, Bruno et al. 2003). La presencia de las plantas adultas
proporciona a las plantulas protecciéon contra el calor y la luz solar, una mayor
humedad del suelo, tasas mas altas de filtraciéon y menos evaporaciéon, mas nutrientes
en el suelo, protecciéon de animales rumiantes, soporte fisico, menor compactacién y
erosion del suelo, y protecciéon durante periodos de heladas (Valiente-Banuet &
Ezcurra 1991, Villarreal-Barajas & Martorell 2009). Para las plantas que habitan en
zonas aridas, semidridas y desérticas, la mejora del ambiente fisico producida por las
nodrizas representa un factor importante en la dindmica de poblaciones (Flores &

Jurado 2003, Valiente-Banuet & Ezcurra 1991).

c. Dispersion por semillas

Otro factor bidtico que puede tener una influencia en el tamafio de las poblaciones, es
la dispersién de semillas. La dispersion se refiere al movimiento de una semilla, grano
de polen o fruto desde la planta madre (Howe & Smallwood 1982). Una baja
dispersion de semillas, es decir ,el hecho de que las semillas liberadas viajen
solamente cortas distancias, puede llevar a un aumento en la intensidad de la
competencia de las interacciones con individuos de la misma especie (Rees et al. 1996,
Turnbull 2000). La densidad poblacional en el vecindario de una planta y la distancia
que las semillas pueden transportarse determinan las probabilidades de dispersion
(Martorell & Freckleton 2014, Martorell & Martinez-Lépez 2014). La dispersion es
determinante en la dinamica poblacional, ya que define el tamafio de la poblacion

(Hanski 1998, Hanski & Gilpin 1991).

Los efectos que tiene la liberacion de semillas sobre el tamafio de una
poblaciéon son de importancia fundamental para la regulacion de la diversidad
biolégica vegetal de los pastizales (Foster & Tilman 2003, Turnbull et al. 2000). Esta
puede depender de varios procesos relacionados con la dispersidon y que operan a
diferentes escalas, tales como segregacion espacial de las poblaciones dentro de la
comunidad, los limites en produccion de semillas de las especies, la dispersion

limitada alrededor de plantas parentales, el aislamiento de nuevas fuentes de semillas
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en la zona y la diversidad de la biota regional (Grubb 1977, Harper 1977, Pacala &
Levin 1997, Primack & Miao 1992, Zobel et al. 2000).

1.2 Contribucidn de factores abidticos a la regulacion poblacional

Como se menciond anteriormente, ademas de las interacciones bioldgicas, existen
otros factores ambientales o abidticos que desempefian un papel importante en la
regulacion de las poblaciones. Entre éstos se encuentran la disponibilidad de recursos

y los filtros ambientales. Ambos se describen a continuacion.

a. Disponibilidad de recursos

En general, una baja disponibilidad de recursos se debe a una baja oferta o a un alto
consumo por parte de las especies competidoras (Reznick et al. 2002). Una reduccion
en la disponibilidad de recursos limitantes puede llevar a la disminucién de la
adecuacion en una poblacién, por lo que es en elemento determinante en la regulacion
poblacional (McKenzie 2001). En zonas aridas, la disponibilidad de agua y la
profundidad del suelo son recursos limitantes que determinan la regulaciéon

poblacional (Cody 1986, Noy-Meir 1973, Schwinning 2004).

La variabilidad interanual en la precipitacién desempefia un papel importante
en la dinamica poblacional de las plantas en zonas aridas (Noy-Meir 1973, Schwinning
2004), ya que la precipitacion determina en gran medida la disponibilidad de agua, un
recurso limitante importante dichos ambientes. Por lo tanto, una disminucién en la
precipitacion reduce el contenido de agua en el suelo y probablemente aumente la
intensidad de la competencia, reduciendo el éxito de las plantas jévenes (Davis 1998).
En cambio, un afio particularmente lluvioso aumenta el contenido de agua en suelo y
favorece a las plantulas, ya sea mediante un descenso en la competencia por agua o
por un mejor acceso a nutrientes minerales (Blumenthal 2006, Davis 1998, Tilman

1980, Hobbs & Mooney, 1985).



La profundidad del suelo también es un factor importante en la regulacion
poblacional de las plantas. Los suelos mas profundos pueden retener la humedad por
mas tiempo (Villarreal-Barajas & Martorell 2009). También puede determinar la
dispersion de semillas de las plantas. Los niveles de adecuacién en suelos profundos y
sombreados pueden ser lo suficientemente altos para que el costo de dispersarse sea
mayor que el costo de no dispersarse y competir en el mismo sitio (Martorell &
Martinez-Lopez 2014). Debido a que las plantas tienen morfologias de raices
diferentes, una mayor profundidad de suelo permite la obtencién de agua a diferentes

profundidades, disminuyendo la competencia (Cody 1986).

b. Filtros ambientales

El tamafio de las poblaciones puede estar causado por diferentes factores de
mortalidad denso-independiente (Reznick, 2002). Estos representan filtros
ambientales. Uno de estos filtros puede ser el disturbio, es decir, a un evento discreto
y puntual de mortalidad de uno o mas individuos (Sousa, 1984), con causas naturales
(por ejemplo, huracanes, incendios o herbivoria) o como consecuencia de actividades
antropogénicas (ganaderia intensiva, tala o extraccion de productos no maderables),
que produce pérdida de biomasa vegetal (Grime 1974). El disturbio es un elemento
determinante de la composicion de los ecosistemas (Sousa 1984) y puede tener
consecuencias como la introduccién recursos adicionales a la comunidad (por ejemplo
nutrientes de una inundacién), reduccion de la cobertura, estimulacion de la
mineralizacién, pérdida de nutrientes, compactacion de suelo, erosién, promocion de
la propagacidon de alguna plaga o epidemia, cambios en presion por pastoreo y la
eutroficacidon antropogénica (D'Antonio 1993, Grime 1974, 1988, Davis 2000, Hobbs &
Atkins 1988, Villarreal-Barajas & Martorell 2009). Todo esto tiene repercusiones

sobre el tamafio de las poblaciones y la competencia entre especies (Davis et al. 1998).



1.3 ;Qué determina la influencia de los factores bidticos y abidticos en la regulacion
poblacional?

a. Regulacién poblacional en especies anuales y perennes

La teoria de poblaciones refleja el hecho de que las plantas presentan disyuntivas
(trade-offs) que frecuentemente definen estrategias diferentes en cuanto a sus ciclos
de vida (Tilman 1987). Un ejemplo de estas estrategias son aquéllas que presentan las

plantas con ciclos de vida anuales y perennes

Las plantas anuales completan sus ciclos en un solo afio. Sus poblaciones estan
reguladas por factores bidticos denso-dependientes, como la competencia
intraespecifica e interespecifica (Allen & Allen 1984, Rice 1989, Watkinson & Harper
1978). Dichas plantas compiten por el acceso a nichos de regeneracion, que son
especialmente importantes ya que cada afio deben establecerse de nuevo (May &
McLean, 2007). En términos de los factores abioticos, se ha especulado que la forma
de vida anual sera exitosa en ambientes poco favorables como las zonas semiaridas o
en zonas de disturbio ecolégico (Grime 1977, Pitelka 1977). Muchas de ellas son
ruderales, es decir, son las primeras en colonizar zonas afectadas por disturbios
naturales o antropogénicos y, por lo tanto, son pobres competidoras en comparacion
con otras especies (Grime 1977). Su dindmica poblacional depende fuertemente de
cambios en condiciones del tiempo, o del disturbio. Estas fluctuaciones se reflejan en
la produccién de semillas (Hooper & Vitousek 1998, Rees et al. 1996), ya que de eso

depende que sobrevivan de un afio a otro.

A diferencia de las plantas anuales, las especies con ciclos de vida perenne
viven varios afios. Pueden florecer y producir semillas por varias temporadas de
crecimiento. Muchas de ellas tienen caracteristicas que las hacen mejores
competidoras o les permiten crecer en sitios donde la disponibilidad de ciertos
recursos es baja. Entre tales caracteristicas se cuentan las tasas de crecimiento lentas,

presencia de hojas y raices durante todo el afio, favorecimiento del habito de hojas
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suculentas, 6rganos de larga vida, pocas flores y bajas tasas de rotacién de carbono,
nutrientes y agua (Grime 1977, Williams & Ehleringer 2000). En consecuencia, estas
plantas no responderian rapidamente a las fluctuaciones ambientas, tal como lo hacen

las anuales.

b. Conservadurismo de nicho

La historia evolutiva de los miembros de las comunidades biolégicas en ocasiones se
comparte. Las especies emparentadas cercanamente comparten caracteristicas
heredables. Los ec6logos, de acuerdo con esta perspectiva, han planteado la hipétesis
de que las especies con una relaciéon de parentesco estrecha son ecolégicamente
similares (Crisp & Cook 2012, Losos 2008). Por lo tanto, es de esperarse que, si las
poblaciones de una especie estan reguladas por un cierto factor bidtico o abiético, esta
caracteristica se comparta con sus parientes cercanos. Esto lleva a una fuerte
competencia entre especies emparentadas, bajo la suposicién de que éstas son
ecologicamente similares y, por lo tanto, deben competir por los mismos recursos

(Losos 2008).

Asi, el conservadurismo de nicho se da cuando especies emparentadas
cercanamente difieren menos en sus requerimientos ecoldgicos de lo que se esperaria
si la diversificacion ocurriera de acuerdo con un fendémeno de deriva no restringida
(Losos 2008). Es importante mencionar que el conservadurismo filogenético de nicho
es un patrén, no un proceso, y que se encuentra solamente en algunos linajes y
caracteres (Losos 2008, Crisp & Cook 2012, Freckleton et al 2002). Aunque en muchos
estudios se han encontrado estos patrones (Kozak et. Al 2005, Rickfels & Renner
1994, Royer et al. 2003), en otros se ha observado casos en que especies
ecologicamente similares pero no emparentadas coexisten en una comunidad

(Rickfels 2005, Vermeij & Dudley 2000, Kraft et al. 2007)
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1.4 Consideraciones metodoldgicas

El estudio de cémo las interacciones ecolégicas determinan el tamafio de las
poblaciones ha estado dominado por los modelos matematicos. Estos generalmente se
desarrollan de modo que las funciones y variables que los componen representen los
procesos ecoldgicos (Kot 2001, Otto & Day 2007). Gracias a que recientemente se han
desarrollado nuevos métodos estadisticos y computadoras mdas potentes, ahora es
posible parametrizar dichos modelos con datos reales (Bolker 2008, Mangel & Hilborn
1997). Hay algunos problemas que son mds apropiados para una solucién algoritmica
tales como operaciones aritméticas. En otras ocasiones, la solucién a un problema
puede ser muy compleja, pero, gracias a que se cuenta con grandes nimeros de casos,
es posible inferir patrones (Dayhoff & DeLeo 2001). Estos problemas son mas
apropiados para la aplicacién de herramientas tales como las redes neuronales, los
algoritmos genéticos, o los sistemas expertos. Las redes neuronales artificiales se han
comenzado a aplicar de manera relativamente reciente al estudio de la regulacion
poblacional y de las interacciones ecolégicas (Brosse 1999, Gevrey et al. 2003, Lek et
al. 1996, Olden 2000, Ozesmi & Ozesmi 1999, Ozesmi et al. 2006, Pearson et al. 2002,
Tan & Smeins 1996).

Las redes neuronales artificiales son herramientas de la inteligencia artificial
que aprenden y procesan informacion automaticamente. Se inspiran en el
comportamiento de las redes neuronales biologicas. Con ellas se busca que las
maquinas den respuestas similares a las del cerebro humano, que tiene una gran

capacidad de generalizacion (Dayhoff & DeLeo 2001).

Las redes neuronales artificiales, al contrario de los modelos lineales
generalizados, no requieren especificar el tipo de relacion que existe entre las
variables independientes y las dependientes (Hornik et al. 1989). Gracias a su
habilidad para aprender a hacer alguna tarea basandose en los datos dados para el
entrenamiento, pueden establecer por ellas mismas las relaciones entre dichas

variables. Esto hace que las redes neuronales artificiales sean herramientas de
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modelaje poderosas que permiten capturar y representar relaciones complejas no
lineales en un conjunto complejo de datos (Giinther & Fritsch 2010, Hapudenya 2010,
Olden 2010).

Las redes neuronales artificiales son conjuntos o capas de unidades (neuronas)
interconectadas. Una capa de unidades en una red de capas multiples estd compuesta
por neuronas que trabajan en paralelo para resolver un problema especifico.
(Mehrotra 1997) Se puede decir que las redes neuronales artificiales aprenden de
ejemplos. Las redes neuronales artificiales normalmente consisten de tres capas de
neuronas: la capa de entrada, la capa de neuronas ocultas y la capa de salida (Figura
1). De esta manera, la red neuronal recibe una serie de datos correspondientes a las
variables de entrada o variables predictoras, a partir de las cuales se predicen los
valores correspondientes a una o varias variables de salida, que representan a la
solucién del problema (Hornik et al. 1989, 1991). La capa oculta de una red permite
representar modelos mas complejos al capturar las dependencias no lineales entre las
variables. Una red neuronal sin capa oculta seria equivalente a un modelo de
regresion lineal (Levin 1990). Se ha demostrado que una red de tres capas con un
numero suficiente de unidades ocultas puede aproximar cualquier funcién continua a

cualquier grado de exactitud (Hornik et al. 1989)

13



Figura 1: Red neuronal de tres capas, donde x1-x5 representa las neuronas de la capa
de entrada, h1-h3 representa las neuronas de la capa oculta y y representa la neurona
de la capa de salida de la red. No se representan todas las neuronas usadas en este

trabajo, aunque se ilustran algunas de ellas.

Capa de Capa Capa
entrada oculta de salida

Especie 1
anot 1 / \

Especie 2 =
afio t-1 .-/ \--
—_ X2 T
Donadores
de semillas
anot-1

;: Y /l
Profundidad Espej:ie 1
del suelo anot

Precipitacion
afo t-1

El cerebro humano aprende adaptando la fuerza de las conexiones sinapticas
(Kandel 1991). De manera similar, los pesos, es decir los valores de las diferentes
conexiones entre las capas de las redes neuronales artificiales, se ajustan para
resolver el problema que se presenta. Ensefiar o entrenar es el término que se utiliza
para describir el proceso de encontrar los valores de estos pesos (Dayhoff & DeLeo
2001). El aprendizaje ocurre cuando hay un valor meta asociado con cada entrada del
conjunto de entrenamiento. El valor meta surge de los valores reales o empiricos del
modelo. La salida de la red se compara con el valor meta y esta diferencia se utiliza

para entrenar a la red (modificar los pesos). Un aspecto importante es el problema de
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convergencia de errores. Esto se refiere a la minimizacién de errores entre los valores
de las unidades deseados y aquéllos producidos. El objetivo es determinar un
conjunto de pesos de conexion entre las neuronas que minimice el error (Dayhoff &

DeLeo 2001).

Se entiende por generalizacion a la habilidad de una red neuronal de almacenar
en sus pesos caracteristicas que le son comunes a todos los patrones que se usaron
durante la fase de entrenamiento, para poder asi predecir valores de salida a partir
patrones a los que no ha estado expuesto (Haykim 1994, Levin 1990). Las entradas de
la red neuronal durante el entrenamiento deben contener suficiente informacién para
permitir una buena generalizacién. Esto ocurre cuando los ejemplos de entrenamiento
son lo suficientemente representativos del dominio del cual forman parte. Ademas, el
numero de casos utilizados para el entrenamiento debe ser lo suficientemente grande

(Dayhoff & DeLeo 2001).

En varios estudios en los que se modela la presencia o abundancia de especies
en las comunidades a partir de factores bioticos o abidticos, se ha encontrado un
mejor desempefio utilizando redes neuronales artificiales que modelos lineales
(Brosse 1999, Gevrey et al. 2003, Lek et al. 1996, Olden 2000, Ozesmi & Ozesmi 1999,
Ozesmi et al 2006, Pearson et al. 2002, Tan & Smeins 1996).

Debido a que no parten de funciones preestablecidas que pretenden retratar
los procesos biolégicos subyacentes, es dificil interpretar biol6gicamente las redes
neuronales artificiales. Sin embargo, se ha desarrollado una serie de métodos que
permiten conocer el efecto de las variables de entrada sobre la variable dependiente
en la red neuronal (Gevrey et al. 2003, Olden & Jackson 2002, Olden et al 2004). Esto
es importante porque permite determinar qué variables son mas o menos
importantes en la determinacion de los tamafios poblacionales. Lo anterior permite
evaluar la relevancia de los factores bidticos y abioticos, o bien determinar si una

especie puede interactuar de modo positivo o negativo con otra.
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Es importante evaluar el desempefio de diferentes métodos que permiten
analizar la respuesta de la regulaciéon poblacional ante la variacién en diferentes
factores bidticos o abidticos. Un modo de poner a prueba estas herramientas es
compararlas con los resultados esperados segun la teoria ecoldgica. En esta tesis se
utilizan las redes neuronales artificiales para modelar la regulacion poblacional, y se
ponen a prueba los resultados evaluando si éstos son congruentes con lo esperado a

partir de la teoria ecoldgica.

Hemos visto que tanto los factores biodticos y los abidticos juegan un papel
central en la regulacion poblacional. Sin embargo, su contribucién relativa y las causas
de la variacion de esta contribuciéon entre especies no son claras. La influencia de
factores bidticos y abidticos en la regulaciéon poblacional de plantas es un tema de
gran relevancia en la ecologia, aunque hay pocos estudios ecolégicos que hayan
abordado este problema (Laughlin & Abella 2007, Mitchell et al 2006, Naeem &
Wright 2003). En este trabajo se busca conocer los factores bidticos y abioticos que
determinan la regulacién poblacional en un pastizal semiarido, y se analiza si éstos
varian dependiendo del ciclo de vida o la filogenia de las especies. Para ello, se utilizan
las redes neuronales artificiales y se busca comprobar la utilidad de dicha

herramienta aplicada a un problema en el contexto de la teoria ecoldgica.
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2. Objetivos

Objetivo general
Determinar la contribucion de los factores bidticos y abidticos a la regulacion
poblacional de diferentes especies de hierbas en un pastizal semiarido y comprobar la

utilidad de las redes neuronales artificiales para este fin.

Objetivos particulares
1. Poner a prueba las redes neuronales artificiales como herramienta para

predecir la densidad poblacional a partir del efecto de factores biéticos y abioticos.

2. Determinar mediante el analisis de pesos de las redes neuronales artificiales
si se cumplen diferentes hipotesis de la teoria ecoldgica (conservadurismo de nicho,
caracteristicas de ciclo de vida, relaciones de parentesco, entre otros) en relaciéon con
la comunidad de un pastizal semidrido. En particular, se examinan las siguientes

hipotesis:

a) Los factores bioticos y los abioticos difieren en su importancia para la

regulacion poblacional de las especies.

b) La densidad poblacional de las especies perennes depende fuertemente de la
densidad en el afio anterior debido a que, gracias a la supervivencia de los individuos
de un afio al otro, ambas densidades son semejantes. Por el contrario, las plantas
anuales dependen mas fuertemente que las perennes de la dispersion de semillas
desde areas aledafias, es decir, de la densidad de conespecificos en el vecindario en el
afio t-1. La competencia serd un factor mas importante de regulaciéon poblacional en

plantas con ciclos de vida perennes que en plantas con ciclos de vida anuales.

c) La regulacion poblacional de las plantas de la misma familia estan reguladas
por los mismos factores biodticos y abioticos, y éstos son diferentes entre familias

distantes filogenéticamente.
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d) La competencia entre especies pertenecientes a una misma familia (que
tienen requerimientos similares) tiene un papel mdas importante en la regulacion

poblacional que la competencia entre especies de familias diferentes.
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3. Métodos
3.1 Sitio de estudio y diseno

Los datos provienen de un pastizal semiarido ubicado en Concepcién Buenavista,
Oaxaca. Esta localidad recibe una precipitacién anual de 530 mm y una temperatura
media de 16.3°C (Servicio Meteoroldgico Nacional, s/f). La profundidad del suelo es
generalmente menor a 20 cm. La comunidad es muy rica, con alrededor de 200
especies, incluyendo especies perennes y anuales. La mayoria de las especies son
herbaceas y miden menos de 5 cm de altura y didmetro, con la excepcién algunos
zacatones y arbustos que pueden cubrir hasta 15 cm de diametro (Martorell &

Freckleton, 2014).

Se colocaron al azar 16 cuadros de 1 X 1 m
en cuatro sitios de una hectarea. Se registr6 el nimero de individuos de todas las
especies en veinte cuadros de 10 x 10 cm escogidos al azar dentro de cada cuadro de 1
mZ2. Se escogi6 esta unidad de muestreo porque es probable que refleje la escala en la
cual ocurren las interacciones entre especies herbaceas muy pequenas (Freckleton &
Watkinson 2001, Villareal-Barajas & Martorell 2009). Se registr6 el nimero de
individuos de 27 especies o grupos funcionales (Tabla 2) a lo largo de siete afios
(2001-2007). Las especies empleadas fueron las 18 mas abundantes, mientras que las
especies restantes debieron agruparse en nueve grupos funcionales para contar con
datos suficientes.

En los afios en que se realizd este estudio la precipitacién anual fue menor a
aquélla de los de los cincuenta afios anteriores (Tabla 1).

Tabla 1. Precipitacién anual de 2001 a 2008

Afo Precipitacion mm
2001 498
2002 451
2003 488
2004 475
2005 359
2006 225
2007 170

19



En este estudio la profundidad del suelo se midié para cada cuadro de 10 x 10

cm. Asimismo, se obtuvieron datos de precipitacion diaria de 2001 a 2008 del Servicio

Meteorologico Nacional de la Comisién Nacional del Agua para la estaciéon

meteoroldgica de Tepelmeme de Morelos, Oaxaca.

Tabla 2. Especies y grupos funcionales empleados en este estudio.

Especie o grupo funcional Familia Ciclo de vida
Aristida adscensionis L. Poaceae Anual
Bulbostylis tenuifolia (Rudge) J.F. Macbr. Cyperaceae Perenne
Bouteloua polymorpha (E. Fourn.) Columbus Poaceae Perenne
Crusea diversifolia (Kunth) W.R. Anderson Rubiaceae Anual
Cyperus seslerioides Kunth Cyperaceae Perenne
Florestina pedata (Cav.) Cass. Asteraceae Anual
Microchloa kunthii Desv. Poaceae Perenne
Plantago nivea Kunth Plantaginaceae @ —
Heterosperma pinnatum Cav. Asteraceae Anual
Tripogon spicatus (Nees) Ekman Poaceae Perenne
Bouteloua chondrosioides (Kunth) Benth. ex S. Poaceae Perenne
Watson

Oxalis lunulata Zucc. Oxalidaceae Perenne
Richardia tricocca (Torr. & A. Gray) Standl. Rubiaceae Perenne
Sporobolus tenuissimus (Mart. ex Schrank) Kuntze Poaceae Perenne
Stevia ephemera Grashoff Asteraceae Anual
Tagetes micrantha Cav. Asteraceae Anual
Thymophylla aurantiaca (Brandegee) Rydb. Asteraceae Anual
Tridax coronopifolia (Kunth) Hemsl. Asteraceae —
Plantas rastreras — —
Forbias erectas — Anual
Rosetas con bulbo subterraneo — Perenne
Grupo uncional de cactaceas — Perenne
Arbustos — Perenne
Suculentas de hoja — Perenne
Tapetes™ — Perenne
Graminoides solitarias Poaceae —
Pastos amacollados Poaceae Perenne

* Tapetes: Plantas cespitosas o bien rastreras y densas que impiden el crecimiento de otras

porque cubren totalmente el espacio donde crecen.
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3.2 Factores biéticos y abidticos

En este trabajo se utilizaron diferentes factores abi6ticos y bidticos para estimar la

densidad de las diferentes especies (Tabla 3).

Tabla 3. Factores abioticos y biéticos.

Factores abidticos Factores bidticos

Precipitacion durante la temporada de Competencia intraespecifica: Densidades de la
lluvias (abril a septiembre) del afio misma especie en el afio anterior

actual corresponden al periodo de

crecimiento.

Precipitacion total en el afio anterior Competencia interespecifica e interacciones
abarca el periodo de germinaciéon delas  positivas: Densidades de otras especies en el en
plantas, supervivencia y produccion de el afio anterior.

nuevas semillas.

Profundidad del suelo define el espacio Dispersion de semillas: Densidad poblacional

destinado para la raiz y determina la de conespecificos en el vecindario en el afio

capacidad del suelo para almacenar agua. anterior determina la presencia de donadores
de semillas.

a) Densidad poblacional de conespecificos en el vecindario

Las sub-poblaciones de cada cuadro de 10 x 10 cm estan relacionadas por medio de la
dispersion. La densidad poblacional de conespecificos en el vecindario de cualquier
cuadro y las distancias que las semillas viajen determinaran las probabilidades de
dispersion. Asi, la densidad poblacional de conespecificos en el vecindario en el afio t-
1, determinara la el nimero de donadores de semillas. Para calcular la densidad
poblacional del vecindario, la densidad de individuos de la especie focal en cuadros
cercanos (dentro del mismo cuadro de 1 m?) se ponderé por la distancia euclidiana

entre el cuadro focal y los demas cuadros. Esto se hizo debido a que se espera que los
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cuadros mas lejanos contribuyan con menos semillas a los cuadros focales pues la
mayoria de las semillas permanecen cerca de la planta madre (Nathan & Muller-
Landau 2000). Asi, el nimero de semillas que lleguen a un sitio especifico (S) deberia
ser proporcional al reciproco (inverso multiplicativo) de la distancia a la fuente de

semillas y al nimero de semillas producidas:

o N.
Sy i
uad_

J
donde Nj es el numero de individuos (donadores de semillas) en cada cuadro j y d;la

distancia entre dicho cuadro y el cuadro focal.

b) Interacciones ecolégicas: Competencia intraespecifica, interespecifica y

facilitaciéon

Otro mecanismo bidtico clave de la regulacion de las poblaciones es la
competencia intraespecifica. Para determinar la contribucién de las interacciones
intraespecificas, se tomaron en cuenta las densidades de la misma especie en el afio ¢t-
1. Asimismo, debido a que la competencia interespecifica y la facilitaciéon determinan
la relacion entre los cambios en la densidad de una especie y las densidades de las
otras, es importante considerarlas dentro de los factores biéticos. Para determinar la
contribucién de las interacciones interespecificas, se tomaron en cuenta las

densidades de otras especies presentes en el cuadro de 10 x 10 cm en el afio ¢t-1.
c) Precipitacion

Entre los factores abiéticos, se tomaron en cuenta los datos de la temporada de
lluvias (abril a septiembre) del afio t y la precipitacién total en el afio t-1. Esto se debe
a que la temporada de lluvias del afio t-1 abarca el periodo de germinacion de las
plantas, supervivencia y producciéon de nuevas semillas que llegaran al tiempo ¢,
mientras que las lluvias del afio t corresponden al periodo de crecimiento y por lo

tanto a la densidad observada ese afio.
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d) Profundidad del suelo

Otro factor abidtico limitante en la regulaciéon poblacional que se tomé en
cuenta fue la profundidad del suelo, ya que define el espacio disponible para la raiz y
el volumen de suelo en el cual las plantas satisfacen sus demandas de agua y
nutricionales. Ademas, la capacidad del suelo para almacenar agua esta relacionada

principalmente con la profundidad del mismo (Villarreal- Barajas & Martorell, 2009).

3.3 Implantacién de las redes neuronales artificiales

Para encontrar las relaciones entre factores bidticos y abidticos y las abundancias de
las especies se utilizaron redes neuronales artificiales. Se disefiaron e implantaron 27
redes neuronales artificiales (las 18 especies mas abundantes y 9 grupos funcionales),
cada una capaz de analizar y predecir el tamafio poblacional de una especie o grupo
funcional de planta (a la que en este estudio se denomina especie focal; Tabla 1) en un
afio dado (t). Esta variable corresponde a la neurona de la capa de salida de la red
neuronal. La prediccion se efecttia a partir de factores bidticos y abidticos. Cada factor
estd representado por una variable independiente, que, a su vez, conforma una
neurona de la capa de entrada a la red neuronal. Se omitieron los datos para los cuales
tanto la profundidad del suelo como el nimero de individuos eran cero, ya que se

trata de segmentos de roca desnuda en la cual las plantas son incapaces de crecer.

La metodologia de entrenamiento de la red neuronal que se sigui6 en este trabajo fue

la siguiente:

1. Pre-procesamiento de los datos: el comportamiento de una red neuronal
depende tanto de los pesos como de la funcién que relaciona la entrada con la
salida (funciéon de transferencia) que esta especificada para cada capa de

unidades. La elecciéon de la funcion de activacion depende de la forma en que se
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desee que sean representados los datos de salida. La funcién de transferencia
de la capa de salida de la red se escoge tipicamente para que le sea posible
aceptar un dato de entrada en cualquier intervalo numérico y producir un dato
de salida en un intervalo especifico limitado. En este trabajo se utiliz6 la
funcion sigmoide para la capa de neuronas oculta , que cuenta con una
respuesta central casi lineal y limites de saturacion. Se acotaron los datos a un
intervalo de 0 a 1 transformandolos a logaritmo, luego, dividiéndolos entre la
abundancia maxima observada.

N' = log(N +1)
max(log(N +1))

Donde N’ es la abundancia estandarizada y N es el valor observado sin

transformar.

Optimizacion de la arquitectura y los parametros de la red: aunque existen
funciones heuristicas para determinar el nimero de unidades en la capa oculta,
el namero 6ptimo para cada problema dado se determina mediante un proceso
de ensayo y error (Heaton 2008). Se eligi6 la arquitectura que producia una
tasa de error aceptable con el menor nimero de nodos, debido a que, en dos
redes con errores similares en sus conjuntos de entrenamiento, el mas sencillo
tiene mas probabilidad de hacer una prediccion mas atinada (Hornik 1991). La
tasa de aprendizaje e intervalo de pesos se fijaron inicialmente de acuerdo a las
sugerencias de Masters (1999), para posteriormente ajustarlos hasta obtener

una tasa de error minima.

Entrenamiento de la red: se utiliz6 el algoritmo de retropropagacion (en inglés
backpropagation), debido a que es el método mas comun para el
entrenamiento de las redes neuronales feedforward de multiples capas
(Dayhoff & DeLeo 2001). Las redes se entrenaron con un subconjunto de datos

escogidos de modo aleatorio (91% del conjunto de datos). Se determiné
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empiricamente que esta division del conjunto de datos era la 6ptima para

minimizar el error de prediccion de la red.

Validacion del modelo con datos de prueba: el 9% restante del conjunto de
datos se empleé para verificar si el modelo era capaz de predecir el
comportamiento de datos que le eran desconocidos. Este error se determiné
mediante el calculo de R?% que representa la proporcion de la variacion de los

datos que explica el modelo

Yia(di—0i)?

R*?=1-

donde d es el valor predicho, o es el valor observado, m es la media de todos los
valores observados, n es el nimero de valores a comparar. También se obtuvo
el calculo de RMSE (del inglés Root Mean Square Error), que representa la
desviacidn estandar de las diferencias entre los valores predichos y los valores

observados.

?:1(‘11'_ 0;)?

n

RMSE =

Estas métricas se utilizan cominmente para validar redes neuronales artificiales

(Akdemir et al. 2012, Huuskonen et al. 2000, Twomey & Smith 1995). En este caso se

utilizaron para poner a prueba las redes neuronales artificales como herramienta para

predecir la densidad poblacional a partir de factores bidticos y abioticas de acuerdo

con el primer objetivo de este trabajo.

3.4 Andlisis de pesos de conexion

El segundo objetivo de este trabajo busca determinar mediante analisis de pesos de

las redes neuronales artificiales si se cumplen diferentes hipotesis de la teoria

ecologica.
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Los pesos asociados con cada conexiéon (por ejemplo entre una neurona de la
capa oculta y la neurona de la capa de salida), también conocidos como pesos
sindpticos se interpretan como la potencia de la conexién de una neurona a otra.
(Dayhoff & DeLeo 2001). El andlisis de pesos de conexiéon permitié cuantificar las
contribuciones explicativas de los diferentes factores bidticos y abidticos sobre la
abundancia de especies. Los pesos se refieren a los valores de la sefial que sale de una
neurona dada (Dayhoff & DeLeo 2001). Este método se considera como el mas
apropiado, ya que muestra mayor capacidad para identificar la importancia de las
variables que otros métodos (Olden & Jackson 2002, Olden et al 2004). Las variables
de entrada a la red neuronal con pesos de conexién con valores absolutos muy
grandes representan intensidades mayores de transferencia de sefial y, por lo tanto,
son mas importantes en el proceso de regulaciéon poblacional que las variables con
pesos cercanos a cero. Los valores positivos representan asociaciones positivas entre
neuronas de entrada y de salida, en tanto que los valores negativos representan

asociaciones negativas.

3.5 Analisis estadistico

Utilizando los pesos fue posible determinar si existe una mayor importancia de los
factores bioticos o abioticos sobre las especies. Para poner a prueba los resultados del
andlisis de pesos en este contexto, se compar6 la importancia de estos pesos entre
especies anuales y perennes, y entre especies de diferentes familias y se analiz6 si
coincidian con la teoria ecoldgica. Para poder realizar dicho analisis, se disefiaron
estadisticos que correspondieran a cada una de las hipodtesis de este estudio y se
compararon con los obtenidos por un modelo nulo. Ya que uno de los objetivos de este
trabajo implica determinar la importancia de los factores bioticos y abidticos en la
regulacion poblacional de diferentes especies, algunos estadisticos se basaron en los
valores absolutos de los pesos. Esto se debe a que un valor muy negativo puede ser
tan importante como un valor muy positivo. En otros analisis se considerd el signo de

los pesos y no sdlo el valor absoluto. Esto da mas informacion sobre como influye una
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variable de entrada sobre la variable dependiente. Por ejemplo, un peso de conexién
negativo para la densidad de una especie asociada puede significar que hay
competencia sobre la especie focal, mientras que un signo positivo indicaria

facilitacion.

En los analisis estadisticos se emplearon los rangos (ranks) de los pesos en
lugar de sus valores especificos. Es decir, se le asigné un valor ordinal a los pesos,
yendo desde el mas alto hasta el mas bajo. Esto se hizo debido a que no se conoce
como se distribuyen estadisticamente los pesos de conexién y sus valores no
corresponden a una escala de mediciéon (Olden et al. 2004). Este ordenamiento se
efectud tanto con los valores absolutos de los pesos como con sus valores especificos.
Estos valores se emplearon en para comprobar las diferentes hipotesis del trabajo, de

acuerdo con cada caso, y conforme fuera adecuado.

Hipdtesis 1 a): La primera hipétesis a poner a prueba afirma que los factores bidticos

y abidticos difieren en su importancia para la regulaciéon poblacional. Por lo tanto, se
busca cuantificar la contribucion en la regulacion de las poblaciones de factores
bidticos y abioticos. Para cuantificar el impacto de cada uno de los factores bioticos y
abioticos por separado sobre la abundancia de cada especie focal, el estadistico

empleado fue:

T =2 : (1)

donde R;jjes el rango del peso de conexidn del factor j en la red neuronal de la especie
focal i, y E;j es el valor promedio del numerador de la ecuacién (1) calculado a partir
del modelo nulo (ver seccion Modelo Nulo). En este caso se usaron los valores
absolutos, ya que, si el valor de la suma de los rangos es grande, el factor en cuestion
es muy importante para las especies del pastizal. La division entre E; simplifica la
interpretacién del estadistico, ya que permite saber qué tanto mas grande o pequeio

es el valor observado con respecto a lo esperado al azar. Un valor de T;
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significativamente mayor a uno implica que el factor j es mas importante que lo
esperado al azar, y un valor menor a uno implica que el factor juega un papel poco
relevante en la regulaciéon poblacional (ver secciéon Modelo Nulo). Por ejemplo, un
valor de T; de 1.59 indica que el resultado es 0.59 veces mayor a aquél esperado al
azar.

El mismo estadistico se empledé para cuantificar la contribucién de Ia
dispersion de semillas a la regulaciéon de poblaciones, donde j fue la variable que
representa la abundancia de conespecificos en el vecindario en el afio ¢ -1.

Para la cuantificacién de la contribucion de las interacciones interespecificas,
es decir de las densidades de otras especies en el afio t-1, no se tomaron en cuenta los
pesos de conexion de la densidad intraespecifica en el cuadro de 10 x 10 cm, es decir,
la densidad de la misma especie en el afo t-1. En este andlisis se tom6 en cuenta el
signo del peso para distinguir competencia de facilitacién. En este caso, cada variable j

corresponde a la densidad de cada especie en el cuadro de 10 x 10 cm.

Para cuantificar el papel de las relaciones de competencia intraespecifica sobre la
regulacion poblacional se utilizo el siguiente estadistico:
o]
aR;
T = — (2)
C EC
donde R;; es el rango del peso de conexion en la red neuronal de la presencia de la
especie focal en el afio t-1 sobre la especie focal i en el afio ¢, y E. es el valor promedio
del numerador de la ecuacién (2) calculado a partir del modelo nulo. Se utilizaron
valores absolutos, ya que si el valor de la suma de los rangos es grande, la densidad de
conespecificos en un cuadro en el tiempo t es muy importante para las especies del

pastizal.

Finalmente, se evalu6 la importancia de todos los factores bidticos y todos los

abiédticos en su conjunto. Para esto se emple¢ el estadistico:
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T, =1k (3)

o &
aaR;
iTbi=1

Eb
donde b es un subconjunto de las variables independientes que incluye ya sean todos
los factores biéticos o todos los abioticos y Ej es el valor promedio del numerador de
la ecuacion (3) calculado a partir del modelo nulo. Nuevamente se usaron valores

absolutos, ya que si el valor de la suma de los rangos es grande, los factores (bidticos o

abiéticos) en cuestion son muy importantes para las especies del pastizal.

Hipétesis 1 b): La segunda hipotesis afirma que las especies perennes dependeran de

la densidad poblacional en el afio anterior, mientras las especies anuales dependeran
mas de la densidad de conespecificos en el vecindario. Para ponerla a prueba, se

empled el estadistico:

d4R,-448
Tap= jl bil a E jl bil p (4)

ap

donde a es un subconjunto de especies focales correspondientes a ciclos de vida
anuales, p es un subconjunto de especies focales correspondientes a ciclos de vida
perennes y Egp es el valor promedio del numerador de la ecuacion (4) calculado a
partir del modelo nulo. En este caso se usaron valores absolutos, ya que, si el valor de
la suma de los rangos es grande, los factores en cuestion son muy importante para las

especies del pastizal.

Hipoétesis 1 c): La tercera hipoétesis afirma que las plantas de la misma familia

dependeran de los mismos factores bidticos y abioticos. Para poner a prueba esta
hipétesis, se utilizo el siguiente estadistico:

o O o O

aaR;-aaR;

T, = il bil P il bil A (5)
Epa
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donde A es un subconjunto de especies focales pertenecientes a la familia Asteraceae,
P es un subconjunto de especies focales pertenecientes a la familia Poaceae y Eps es el
valor promedio del numerador de la ecuacién (5) calculado a partir del modelo nulo.
Se eleigieron solamente estas dos familias, ya que, las especies pertenecientes a otras
familias (Plantaginaceae, Oxalidaceae, Rubiaceae), eran muy pocas para poderlas
agrupar y hacer un andlisis correcto. En este caso se usaron valores absolutos, ya que,
si el valor de la suma de los rangos es grande, los factores en cuestion son muy

importantes para las especies del pastizal.

Para determinar si la competencia es mas intensa entre especies emparentadas, se
calcularon dos valores correspondientes a la competencia intrafamiliar (influencia de
especies de pastos sobre especies de pastos e influencia de especies de compuestas
sobre especies de compuestas) y dos valores correspondientes a la competencia
interfamiliar (influencia de especies de pastos sobre especies de compuestas e
influencia de especies de compuestas sobre especies de pastos), y se restaron y

estandarizaron como en las ecuaciones anteriores. Para las asterdceas se usoé el

estadistico:
44R,-44R,
— jI Pil A il Ail A n H
e 2 o 6)
y para las poaceas:
48R, 48R
—_jTAilP iipilp Wi
e Exe . 7)

donde Ena y Enp son los promedios de los numeradores de las ecuaciones (6) y (7)
calculados a partir del modelo nulo. Como se indica, no se tomaron en cuenta los
pesos intraespecificos (i#j) en este analisis para evitar que, si estos son muy altos, las
competencias intrafamiliares fueran artificialmente altas. Se utilizaron los rangos de
los pesos de conexién con signo y no los absolutos de cada interaccién. Esto permitio
cuantificar la competencia entre especies (valores muy negativos) y facilitacion entre

especies (valores muy positivos). Se esperaba que los valores de Tnp y Tna fuesen
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menores a uno ya que el segundo término de la resta (la competencia intrafamiliar)

debia ser mayor que el primero (correspondiente a la interfamiliar).

Modelo nulo: El modelo nulo const6 de 10000 simulaciones. En cada una se
aleatorizaron los rangos de los pesos de conexion de cada especie, de modo que cada
factor j tenia un rango cualquiera. La aleatorizacion corresponde a un escenario donde
cualquier factor puede tener cualquier rango, para una especie; por lo tanto, no existe
ninguna razén mas alla del azar para esperar que un factor sea mas importante que
otro. Tras efectuar la aleatorizacién, se aplicoé el estadistico correspondiente a la
prueba que se estaba analizando. Los valores de E en las ecuaciones anteriores son los
promedios de los valores obtenidos en las 10000 simulaciones. Los valores de p se
obtuvieron contando el numero de veces que la simulacion daba valores del

estadistico mas grandes que el observado, y dividiendo esta cifra entre 10000.
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4., Resultados

De las 27 redes neuronales artificiales implantadas solamente doce tuvieron valores
de R? positivos y mayores a 0.2 (Tabla 4). Se escogid 0.2 porque se considerd que era
un valor por debajo del cual la capacidad predictiva del modelo seria insignificante.
Esto implica que, en la mayoria de ellas, la variacion de los datos no es explicada por el
modelo y, por lo tanto, no pueden predecir los tamafos poblacionales de manera
adecuada. Incluso en algunos casos se obtuvieron valores de R? negativos, lo que
indica que utilizar la media de los valores observados como predictor sin tomar en
cuenta ninguna de las variables independientes predice mejor la densidad poblacional
que la red neuronal.

Tabla 4: Valores de R? y RMSE para las 27 redes neuronales artificiales.

Especie o grupo funcional R? RMSE

A. adscensionis -0.011 0.05
B. tenuifolia 0.006 0.06
B. polymorpha 0.591 0.13
C. diversifolia 0.311 0.08
C. seslerioides -0.004 0.10
F. pedata -0.001 0.05
M. kunthii 0.306 0.15
P. nivea 0.594 0.12
H. pinnatum -0.019 0.07
T. spicatus 0.275 0.12
B. chondrosioides 0.741 0.07
0. lunulata -0.121 0.10
R. tricocca 0.594 0.04
S. tenuissimus 0.395 0.06
S. ephemera 0.307 0.06
T. micrantha -0.047 0.06
T. aurantiaca 0.217 0.11
T. coronopifolia -0.528 0.05
Plantas rastreras -0.300 0.05
Forbias erectas 0.000 0.06
Rosetas con bulbo subterraneo -0.010 0.07
Funcional de cactaceas -0.047 0.04
Arbustos -0.023 0.03
Suculentas de hoja -0.048 0.05
Tapetes 0.232 0.07
Graminoides solitarias -0.001 0.04
Pastos amacollados 0.248 0.05
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Al analizar la tabla de pesos asociados a las redes neuronales artificiales (anexo 1) se
encontré que, en general, todos los valores de la diagonal (densidad de la propia
especie en el tiempo t-1) son positivos. Esto indica que en los cuadros con alta
densidad de una especie en un afio dado, también tienen alta densidad en el afio
siguiente. Asimismo es claro que los pesos mas altos en cada red tienden a
corresponder ya sea a la densidad local de la misma especie en el afio t-1 o a la

densidad de conespecificos en el vecindario (ver anexo 1).

4. 1. Contribucién de los factores abidticos y bidticos a la regulacién poblacional

Se encontré que la profundidad del suelo tuvo un efecto positivo sobre la abundancia
de las plantas (T = 1.34, p = 0.0062). La precipitacion en los afios t y t - 1 no tuvo una
efecto consistentemente positivo o negativo en la regulacién poblacional de las

especies evaluadas (p = 0.1646 y p = 0.7320 respectivamente).

En general, las diferentes especies y grupos funcionales no tuvieron una
influencia significativa sobre los demas organismos evaluados. Solamente los arbustos
(T;=0.73, p = 0.0118) y los pastos amacollados (Tj = 0.64, p = 0.0018) ejercieron una
influencia significativa y negativa sobre las demas especies. La densidad de
conespecificos en el vecindario también tuvo un efecto significativo (p < 0.0001) y
positivo sobre la densidad de las diferentes especies. La importancia del conjunto de
las interacciones intraespecificas fue significativa (7j = 1.60 p = 0.001), e igualmente
tuvo un efecto positivo. Al analizar los diferentes factores en conjunto, se observé que
la importancia de factores abiéticos fue mayor de lo esperado al azar (75 = 1.17, p =

0.0028), mientras que la de los bioticos fue menor T, de 0.98 (p = 0.0032).

Ya que varias redes tuvieron valores de R? muy pequefios y hasta negativos, y

por lo tanto podrian tener pesos de conexién poco confiables, se repitié el analisis
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tomando en cuenta sélo las 12 redes que tuvieron valores de R? positivos y mayores a
0.2. El nuevo analisis arrojé resultados similares a aquél en el que se tomaron en

cuenta los pesos de las 27 redes (Tabla 5).

Tabla 5: Valores de p de Tj para factores relevantes tomando en cuenta 27 y 12

redes neuronales artificiales.

Factores 27 Factores 12
especies especies focales
focales
Pastos amacollados p=0.018 p <0.001
T=0.64 T=0.52
Arbustos p=0.012 p=0.18
T=0.73 T=0.79
Densidad de conespecificos en el p <0.001 p <0.001
vecindario T=1.65 T=1.72
Profundidad del suelo p =0.0062 p =0.039
T=134 T=1.32
Precipitacion afio ¢t-1 p=0.16 p=0.64
T=0.88 T=0.93
Precipitacion afio t p=0.73 p=0.74
T=1.07 T=1.05
Factores abioticos p =0.0028 p = 0.048
T=1.17 T=1.17
Factores bioticos p =0.0032 p = 0.046
T=0.98 T=0.98

El andlisis de pesos de las 12 redes mencionadas no permitié agrupar los
factores de manera adecuada para determinar si se cumplian diferentes hipétesis de
la teoria ecolédgica (conservadurismo de nicho, caracteristicas de ciclo de vida,
relaciones de parentesco). Por lo tanto, los siguientes resultados se presentan

tomando en cuenta las 27 redes.

4.2. Factores de regulacion poblacional dependiendo del ciclo de vida
La importancia de los factores biéticos y abidticos no difiri6 entre plantas con ciclos
de vida anuales (p = 0.9896) y perennes (p = 0.4948). Tampoco hubo diferencias entre

plantas anuales y perennes al analizar los factores abiéticos por separado (densidad
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de conespecificos en el vecindario, profundidad de suelo, precipitaciéon en el afio t y
precipitacion en el ano t-1; p = 0.3886, p = 0.6456, p = 0.5146 y p = 0.6456,
respectivamente). Sin embargo, si se encontr6 que los efectos intraespecificos son

menos importantes en las plantas anuales que en las perennes (Tc = 0.47, p = 0.0054).

4.3. Factores de regulacion poblacional dependiendo de la familia

No hubo una diferencia en la importancia de los factores biodticos (p = 0.6366) y
abiéticos (p = 0.6456) entre plantas de diferentes familias. Tampoco hubo diferencias
en la importancia de los donadores de semillas (p=0.2562), la profundidad del suelo
(p = 0.3338), la precipitacién en el afio t (p = 0.8864), o el afio t-1 (p = 0.7442) y las

interacciones intraespecificas (p = 0.242).

4.4. Conservadurismo de nicho
Al contrario de lo esperado, no se encontraron diferencias significativas en el efecto
competitivo de las poaceas sobre las asterdceas y el efecto de las asterdceas sobre
ellas mismas. Por el contrario, y de acuerdo con nuestra hipétesis, las poaceas
tuvieron un mayor efecto competitivo sobre ellas mismas, mientras que el efecto de

las asteraceas fue menor, aunque esta diferencia no fue significativa (p = 0.0568).
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5. Discusién

5.1 Las redes neuronales artificiales como herramienta para modelar la regulacion

poblacional

La aplicaciéon de las redes neuronales artificiales es apropiada en casos en que es
dificil formular una solucién algoritmica o encontrar una estructura en los conjuntos
de datos existentes. Sin embargo, su falta de poder explicativo es una preocupacion
importante para los ec6logos, debido a que es importante comprender las relaciones
causales que rigen los fendmenos ecoldgicos. La utilidad de las redes dependera del
caso especifico al que se apliquen, de la complejidad del sistema estudiado y de que
las relaciones de causalidad propuestas entre las variables independientes y las
dependientes sean correctas. Al aplicar redes neuronales artificiales es necesario
evaluar las predicciones que arrojen de acuerdo con teorias o suposiciones existentes

o con patrones conocidos, para evitar generar conclusiones erréneas.

Se hubiera esperado que, en un sistema complejo como una comunidad
ecologica, la red pudiera aprender de datos conocidos y generalizara a datos
desconocidos (Glinther & Fritsch 2010, Hapudenya 2010, Olden 2010). Las redes
neuronales artificiales pudieron establecer una relacion entre variables
independientes y dependientes, y 12 de ellas lograron predecir atinadamente la
densidad poblacional en casos a los que no habian estado expuestas. Sin embargo, no
fue posible del todo indicar la naturaleza de las relaciones entre variables, ya que
éstas pocas veces correspondian con las hipdtesis planteadas por las teorias

ecologicas.

Como se menciond anteriormente, solamente en 12 de las 27 redes
implantadas, explico el modelo una mayor proporcién de la variacion de los datos en
comparacién con modelos sumamente simples, como lo es utilizar la media como
predictor. Esto pone en duda la utilidad de las redes como herramienta en la ecologia.

En general podemos concluir que la aplicacion de redes neuronales artificiales en la
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ecologia sera util siempre y cuando los resultados de éstas se comparen y validen con

la teoria existente o con otros estudios.

5.2 Verificacion de hipdtesis de la teoria ecolégica mediante el andlisis de pesos de las

redes neuronales artificiales

En términos generales, se encontraron pocos patrones evidentes al analizar la tabla de
pesos que arrojaron las redes neuronales artificiales. Sin embargo, uno de los
patrones identificados fue que los valores de las interacciones intraespecificas
(presencia de la misma especie en el afio ¢t-1 y la densidad de conespecificos en el
vecindario) fueron muy altos. Esto significa que tanto la presencia de donadores de
semillas como de individuos de la misma especie en el afio ¢t-1 son importantes para la
regulacion de la poblaciéon. Otro detalle relevante es que todos los valores de la
diagonal (presencia de la misma especie en el afio t-1) son positivos, lo cual apunta

hacia una relacién positiva, posiblemente de permanencia de un afio a otro.

En general, podemos afirmar que, para esta comunidad, se encontraron efectos
significativos de los factores bidticos y abioticos sobre la regulacion poblacional. Sin
embargo, algunas de las hipoétesis no se cumplieron. Las interacciones interespecificas
no parecen corresponder a un escenario de competencia por recursos sino de
supervivencia de un afio a otro. Tampoco se reflejé la importancia de las lluvias, que
son un factor clave en zonas aridas, especialmente en plantas anuales (Grime 1977,

Pitelka 1977).

Una explicacion posible de la ausencia de los patrones esperados seria que en
esta comunidad efectivamente no se presentan, aunque otros estudios en el sitio han
indicado que si ocurren (Martorell & Freckleton 2014, Villarreal-Barajas & Martorell
2009, Zepeda 2013). También es posible que el sistema sea demasiado complejo, que
no se estén tomando en cuenta todos los factores relevantes, o que el gran numero de

variables e interacciones presentes en una comunidad como la estudiada hayan
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resultado en que hubiera poca claridad en las causas y efectos que representan las

relaciones dentro del sistema.

Un aspecto clave presentado en la teoria de competencia es que las especies
interactdan solamente mediante sus efectos en recursos compartidos, por lo que es
dificil distinguir entre efectos directos de los factores abiéticos o repercusiones de su
disponibilidad sobre las interacciones intra e interespecificas (Chesson 2000, Tilman
1980, Tilman 1987). Esto podria explicar que el papel de los factores abidticos haya
sido mas claro, posiblemente porque éstos tienen un efecto mas directo sobre la
regulacion poblacional en ambientes aridos donde los recursos limitantes como agua
y profundidad de suelo son determinantes (Schwinning 2004). En cuanto a los
factores bidticos, las interacciones intraespecificas también mostraron tener
importancias relevantes sobre la regulaciéon poblacional. Esta relacién parece ser
resultado de la supervivencia de una especie de un afio a otro o de la presencia de
donadores de semillas en el vecindario, dos situaciones relativamente directas de

causa y efecto, y no a un efecto indirecto mediado por los recursos.

a. Diferencias en contribucidn de los factores bioticos y abidticos a la
regulacion poblacional

Se ha propuesto que en los ecosistemas aridos y semiaridos la disponibilidad de agua
es el factor que controla los procesos biologicos (Noy Meir 1973). Ya que el agua es un
recurso limitante, seria de esperarse que tuviese un efecto importante sobre la
capacidad de carga. Se esperaria que la regulacion de poblaciones se diera en
términos de una disminucion de la adecuacion en respuesta a un aumento de la
densidad poblacional debido a la competencia por el agua (May & McLean 2007,
McKenzie 2001). Aunque el impacto de los factores abidticos en la abundancia de las
plantas fue mayor que lo esperado y lo contrario sucedié con los factores biéticos, sélo
la profundidad del suelo tuvo un efecto positivo y significativo sobre la densidad. En el
sitio de estudio, la disponibilidad de agua aumenta conforme aumenta la profundidad

del suelo (Martorell & Martinez-Lopez 2014, Villarreal-Barajas & Martorell 2009). Sin
38



embargo, al contrario de lo esperado, la lluvia no tuvo un efecto importante en la
abundancia de individuos. Esto puede deberse a que, aunque la precipitaciéon pueda
regular las poblaciones, sus efectos se ven modulados por la cantidad de agua que
logra retener el suelo, ya que la humedad puede permanecer muchos mas dias en los
suelos profundos y éstos brindan un mayor espacio disponible para la raiz y el
volumen de suelo en el cual las plantas satisfacen sus demandas de agua y
nutricionales (Cody 1986, Martinez-Lopez com. pers., Noy-Meir 1973, Schwinning
2004, Villarreal-Barajas & Martorell, 2009).

Los resultados indican que no hay un patrén comun en las diferentes especies
en términos de los factores bidticos. Esto puede deberse a causas muy variadas. Por
un lado, que cada especie tuvo una respuesta caracteristica a la gran variedad de estos
factores. También es posible que las interacciones realmente no sean importantes: en
el sitio de estudio, las interacciones interespecificas tienden a ser poco importantes
una vez que se ha establecido la planta (Martorell & Freckleton 2014). Otra
posibilidad es que el efecto de los factores bidticos se vea modulado por los factores
abioticos. Por ejemplo, en los suelos profundos donde las densidades de plantas son
mas altas se esperaria competencia. Sin embargo, en esos suelos hay mas espacio para
que las diferentes especies obtengan agua a diferentes profundidades (Cody 1986,
Villarreal-Barajas & Martorell 2009), lo que reduciria las interacciones. Finalmente,
los pesos de conexion no parecen estar reflejando adecuadamente las interacciones
bioldgicas. De acuerdo con la teoria del nodricismo (Flores & Jurado 2003, Valiente-
Banuet y Ezcurra, 1991), la presencia de pastos amacollados y arbustos que proyectan
sombra sobre su vecindario deberia tener una influencia positiva sobre la abundancia
de otras plantas. De hecho, Martorell y Freckleton (2014) encontraron que esto
sucede en este pastizal. Sin embargo, la red neuronal arrojé un resultado contrario, en
el que la presencia de macollos y arbustos reduce la densidad en el vecindario
inmediato. Es posible que la competencia por espacio en el caso de los pastos
amacollados haya sido mas importante que los efectos positivos que pudo haber

proporcionado la presencia de estas plantas. Otra posibilidad es que los resultados
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entre el estudio mencionado y el presente hayan diferido debido a las diferencias en

los modelos aplicados y las variables consideradas en cada uno de los estudios.

La presencia de conespecificos en el vecindario tuvo un efecto positivo sobre la
abundancia de especies de acuerdo con lo esperado. Esto se explica por el hecho de
que los conespecificos en el vecindario son donadores de semillas en el afio t-1. De
manera similar, mientras mas abundante fue una especie en el afio t-1, mayor fue su
abundancia en el tiempo t. Esto puede interpretarse de dos modos. Por un lado, podria
pensarse que las interacciones intraespecificas son positivas en esta comunidad. Esto
podria deberse a que, en zonas aridas, entre mayor sea la cubierta vegetal, mayores
seran las interacciones positivas debido a que las plantas establecidas disminuyen los
efectos negativos del estrés ambiental en sus vecinos al contribuir a una mayor
humedad del suelo, tasas mas altas de filtraciéon y menos evaporaciéon, mas nutrientes
en el suelo, entre otros (Brooker et al. 2008, Reznick, 2002, Villarreal-Barajas &

Martorell 2009).

Por otro lado, la correlacidon positiva entre las densidades en t-1 y t podria
significar simplemente que los individuos sobrevivieron de un afio a otro, o bien que
las semillas tienden a permanecer en el sitio donde se producen. También es posible
que en el sitio exista una lluvia de semillas constante, lo cual se podria solamente
comprobar removiendo experimentalmente a los donadores de semillas en el
vecindario. La falta de claridad en cuanto al proceso subyacente a dicha correlacion se
debe a que las redes neuronales artificiales, al contrario de un modelo mecanicista,
predicen las relaciones positivas o negativas entre variables sin proporcionar
informacion sobre las causas de estas relaciones entre los datos (Giinther & Fritsch

2010, Hapudenya 2010, Olden 2010).
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b. Contribucién de factores en la regulacion de poblaciones en especies con

diferentes ciclos de vida

Al comparar los efectos de los factores bidticos y abidticos en especies anuales y
perennes se encontrd que la presencia de la misma especie en el afio anterior fue
significativamente mdas importante en especies perennes que en anuales. Una
explicacién a este resultado es que las especies perennes, cuyo ciclo de vida dura mas
de un afio, tienen mas probabilidad de estar presentes en un sitio en un afio especifico
si estuvieron presentes en éste el afio anterior, mientras la presencia de plantas
anuales de un afo a otro depende de donadores de semillas que pueden no haber

estado en el mismo cuadro en el afio anterior (Grime 1977).

La presencia de miembros de la misma especie a nivel local también puede
indicar que los donadores de semillas son determinantes en la regulacién poblacional,
incrementando la densidad de la especie al afio siguiente. Aunque este resultado es
significativo, posiblemente se podrian encontrar diferencias mas claras si la
agrupacion de especies en anuales y perennes incluyera solamente a especies

estrictamente anuales y perennes y no los grupos funcionales definidos.

La importancia de los donadores de semillas va de acuerdo con la hipdtesis de
que la dinamica poblacional de las plantas perennes depende menos fuertemente de
cambios en condiciones del tiempo que determinaran la produccién de semillas o
disponibilidad de micrositios que las anuales (Hooper & Vitousek 1998, Rees et al.
1996), ya que la dinamica poblacional de éstas ultimas depende de cambios en el
tiempo que afectan la produccion de semillas. Si no llueve lo suficiente en la
temporada de lluvias o el suelo no es lo suficientemente profundo para retener
humedad, las semillas liberadas de plantas anuales no tendran la posibilidad de
completar su ciclo. Sin embargo, de acuerdo con esto, se hubiera esperado que la
precipitacion tuviera un efecto mayor en las especies anuales que en las perennes, lo

cual no sucedio.
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c. Contribucidn de factores en la regulacion de poblaciones en especies de

diferentes familias

No se encontré una diferencia en la importancia de los factores bidticos y abidticos en
la regulaciéon poblacional al comparar especies de las familias Poaceae y Asteraceae.
Esto no coincide con lo esperado de acuerdo a la hipo6tesis de que las poblaciones de
una especie que estan reguladas por un cierto factor bidtico o abiético, compartiran
esta caracteristica con sus parientes cercanos (Crisp 2012). Una explicaciéon de este
resultado es que, en general, las plantas pueden presentar estrategias muy diferentes
para asegurar su supervivencia, independientemente de la familia a la que pertenecen
(Grime 1977). Por otro lado, las especies cercanamente emparentadas pueden
divergir ecolégicamente para para minimizar sobrelapamiento de recursos. La
divergencia disminuiria la similitud ecolégica en una comunidad aunque éstos si sean

evidente a un nivel regional (Silvertown et al. 2006).

d. Conservadurismo de nicho

De acuerdo con la teoria de conservadurismo de nicho (Losos 2008), se hubiera
esperado que las plantas de la misma familia compitieran mas fuertemente que
plantas pertenecientes a familias diferentes. Sin embargo, no se encontraron los
patrones esperados por conservadurismo de nicho al comparar el efecto de las
poaceas sobre las asteraceas y el de las asteraceas sobre ellas mismas. Por el
contrario, y de acuerdo con nuestra hipotesis, las poaceas tuvieron un mayor efecto
competitivo sobre ellas mismas, mientras que el efecto de las asteraceas fue menor.
Esta diferencia fue marginalmente significativa (p =0.0568). Aunque esto ultimo
parece confirmar la hipotesis, también puede significar simplemente que las poaceas
son mejores competidoras que las asteraceas, muchas de las cuales juegan un papel de
facilitadoras en la comunidad estudiada, ya que, debido a su morfologia, brindan

sombra a sus vecinos (Martorell & Freckleton 2014).
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Una posible explicaciéon de la ausencia de patrones de conservadurismo de nicho es
que los caracteres ecolégicos muestren menos patrones de conservadurismo que
caracteres morfoléogicos o fisiologicos. (Freckleton et al. 2002, Losos 2008). También
podria tratarse de una cuestién de escala. Los estudios que se limitan a especies de
una sola comunidad muestran poca evidencia de conservadurismo de nicho
(Linderman 2000, Losos et al. 2003, Silvertown et al. 2006), mientras aquéllos que
incluyen muestras a nivel regional detectaron estos patrones con mas frecuencia
(Cavender-Bares et al. 2006). Ademas, el conservadurismo filogenético de nicho es un
patrén que se encuentra solamente en algunos linajes y caracteres (Crisp 2012,
Freckleton et al. 2002). Algunos estudios sugieren que ciertas comunidades de plantas
en zonas aridas de Norteamérica se formaron relativamente recientemente y
muestran rara vez patrones de conservadurismo de nicho (Silvertown 2006, Van

Devender 1986).
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