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RESUMEN

Uno de los campos de investigación más activos en la Ecología es aquél que busca entender
los mecanismos que generan y sostienen la alta biodiversidad que observamos en muchos de
los ecosistemas del mundo. Las interacciones que sostienen entre sí los organismos vivos son
la espina dorsal de dichos sistemas y, como tal, han estado en el foco de estas investigaciones.
A través de las décadas, hemos aprendido mucho sobre la forma en que se estructuran las
comunidades y cómo distintos tipos de interacción, como la competencia, la depredación y el
mutualismo, afectan su funcionamiento. En los últimos años se ha estudiado crecientemente
una forma más en que los organismos se relacionan entre sí, a través de las llamadas
interacciones de alto orden (HOI por sus siglas en inglés). Este tipo de interacciones ocurren
cuando una especie modifica la interacción entre otras dos o más especies, sin la necesidad de
afectar en primer lugar la densidad de ninguna de ellas. Por su ubicuidad en la naturaleza y
por la gran cantidad de efectos que éstas desencadenan, se ha propuesto que las HOI pudieran
ser uno de los mecanismos importantes para moldear y sostener la biodiversidad en las
comunidades biológicas. En esta tesis, nos propusimos poner a prueba esta idea mediante la
investigación del efecto de las HOI en el funcionamiento de un sistema cafetalero descrito
empíricamente y representado como una red ecológica. En primer lugar, realizamos una
revisión bibliográfica sobre lo que se sabe del impacto de las interacciones ecológicas de
distintos tipos sobre el funcionamiento de las comunidades, con un énfasis en los estudios de
redes ecológicas. Con ella aprendimos que existe una enorme diversidad de resultados, en
muchos casos contradictorios, sobre la relación entre la estructura de las comunidades y su
funcionamiento. Dicha contradicción parece en parte provenir de la gran variedad de
metodologías de investigación y de las limitaciones que cada una conlleva. Aprendimos
también que existen metodologías novedosas que pretenden integrar de mejor manera
diferentes tipos de interacción, así como una mayor cantidad de otros factores y que ofrecen
una vía para tratar de dar sentido a las observaciones previas; entre estas metodologías,
aquellas capaces de incorporar las interacciones de alto orden resultan prometedoras. Después
definimos nuestra propia red ecológica a través de la revisión e integración de numerosos
estudios sobre las interacciones que se conocen en un cafetal determinado de la zona del
Soconusco, Chiapas. Esto nos dio como resultado una red con 22 nodos. A partir de lo que
aprendimos con la revisión, decidimos estudiar esta red desde metodologías
complementarias. Primero hicimos un análisis de la robustez de la estructura de la red ante
distintos escenarios de pérdida de nodos y encontramos que cuando se agregan las
interacciones de alto orden, la red es más robusta que cuando se trabaja con la red que
únicamente incluye interacciones de primer orden. Cabe señalar que para realizar este análisis
fue necesario proponer un método para incorporar las HOI en la estructura clásica de las
redes matemáticas, así como modificar un índice de robustez conocido para poder incluirlas.
Después, agregamos a la red una dimensión dinámica mediante la modelación de sus
densidades poblacionales con una ecuación de tipo consumidor-recurso extendida para
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incorporar HOI. En diálogo con el experimento puramente estructural, investigamos la
supervivencia de la comunidad y la abundancia de sus componentes ante la pérdida de nodos.
Además, por un lado realizamos el experimento de remover interacciones de primer orden, es
decir, interacciones directas (depredación, competencia, mutualismo, parasitoidismo, etc.), y
por otro lado removimos interacciones de alto orden. En contraste con los resultados de
robustez estructural, con la modelación dinámica no se detectó un efecto significativo de la
presencia o ausencia de HOI sobre la supervivencia de la comunidad, ni sobre las
abundancias de determinadas especies. Además, el experimento de remoción de interacciones
arrojó que eliminar interacciones de primer orden tiene un efecto negativo sobre la
supervivencia de las especies, mientras que eliminar las interacciones de alto orden tiene un
efecto positivo. En conclusión, si bien esta tesis no nos permite dar una respuesta concluyente
sobre la relevancia de las HOI para el funcionamiento de la red del cafetal estudiado, sí nos
permitió avanzar propuestas metodológicas para incorporar las HOI en los estudios de redes
tanto estructurales como dinámicos y matizar el papel que se le ha atribuido a las HOI para
mantener la diversidad de las comunidades. También, nuestros resultados evidencian con un
mismo sistema de estudio la necesidad de abordar nuestras preguntas desde metodologías que
se complementen entre sí y de tomar con precaución lo que pueden ser conclusiones
prematuras sobre el papel de las HOI en el funcionamiento de las comunidades.
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ABSTRACT

One of the most active fields of research in Ecology has been that which seeks to understand
the mechanisms that shape and sustain the high biodiversity that we find in many of the
world’s ecosystems. The interactions that organisms have with each other are the spinal cord
of these systems, and as such, they have been at the center of these investigations. Through
the decades, we have learned much about the way in which communities are structured and
how different kinds of interactions, such as competence, predation and mutualism, shape their
dynamics or their functions. Recently, a new way in which organisms relate to each other
through the so-called high order interactions (HOIs) has been increasingly studied. These
interactions are those in which one species modifies the interaction among two or more other
species, without the need to modify their densities in the first place. Because of their ubiquity
in nature and the large amount of effects that they unchain, it has been proposed that HOIs
may be one of the most important mechanisms that shape and sustain biodiversity in
ecological communities. In this thesis, we set ourselves to test this idea through the study of
the effect of HOIs in the functioning of an empirically-known coffee agroecosystem,
represented as a network. First, we reviewed information on what is known about the effects
of different kinds of ecological interactions on ecological communities, with an emphasis on
network studies. With this we learned that there is a huge amount of studies with different
findings, in many cases contradictory, on the relationship between the structure and function
of communities. These contradictions appear to be at least partly due to the variety of
methodologies employed and the limitations that each conveys. We also learned that there are
novel methods that try to integrate different kinds of interactions and a larger number of other
factors, thus offering a way to make sense of previous findings; among these, those which
allow for the inclusion of HOIs are promising. Afterwards, we defined our own ecological
network through the revision and integration of numerous studies that uncover the
interactions in a specific coffee system in the area of the Soconusco, Chiapas. This resulted in
a network with 22 nodes. Accordingly to what we learned with our review, we decided to
study the network through complementary methodologies. First we analyzed the robustness
of the web’s structure in the face of different node-removal scenarios and we found that when
HOI are considered, the web is more robust than when only first order interactions are
included. In order to perform this analysis we had to propose a method to include HOIs in the
classic structure of mathematical networks, and to modify a known robustness index.
Afterwards, we incorporated a dynamical dimension to our web through the modeling of its
population densities with a consumer-resource equation extended to include HOIs. In a
dialogue with the purely structural experiment, we studied the community’s survival and the
abundance of its components in the face of node removal. In addition, we performed the
experiment of removing first order interactions on the one hand, and high order interactions
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on the other. In contrast with the structural robustness results, dynamical modeling did not
show a significant effect of the presence or absence of HOIs on the community’s survival or
on the abundance of its species. Additionally, the interaction-removal experiment showed that
removing first order interactions has a negative effect on the community’s survival while
removing HOIs has a positive effect. In conclusion, while this thesis does not allow us to give
a conclusive answer to the relevance of HOIs in the functioning of the studied coffee
agorecosystem’s network, it did allow us to develop some methodological proposals for the
inclusion of HOIs in the network studied, both from a structural and from a dynamics
perspective, as well as to gain a more nuanced understanding of the role or HOIs in
ecosystems. In addition, our results highlight how even when dealing with a single study
system, it is necessary to address our questions with methodologies that complement each
other.

12



INTRODUCCIÓN

a. La coexistencia y las interacciones de alto orden

A raíz de la inmensa diversidad de seres vivos que observamos en algunos ecosistemas surge
una de las preguntas más relevantes en biología: ¿qué mecanismos permiten la coexistencia
de tantos seres vivos en un ambiente compartido? Durante los años cincuenta el
entendimiento general en ecología fue que la alta diversidad de organismos era una
característica estabilizadora en sí misma, pues la idea era que unas especies controlaban a
otras a través de los efectos negativos que ejercían sobre ellas, como en el caso de la
competencia y la depredación (Odum 1953; MacArthur 1955; Elton 2020). Esta noción
permaneció prácticamente sin cuestionamiento hasta los cincuenta, cuando Robert May
(1972; 1973) publicó su hoy clásico trabajo en el cual encontró una relación negativa entre la
diversidad de especies y la estabilidad lineal de los sistemas que modeló. La aparente
contradicción de este resultado con la observación empírica de sistemas altamente
biodiversos desató una enorme cantidad de nuevos estudios que desde entonces han
enriquecido nuestro conocimiento sobre la forma en que se ensamblan las comunidades y los
mecanismos que permiten la coexistencia de innumerables especies . Siguiendo la iniciativa
de May, gran parte de estos estudios adoptaron el uso de las redes y los formalismos
matemáticos para representar sistemas ecológicos y analizarlos (Landi et al. 2018). En primer
lugar, se buscó subsanar las principales simplificaciones y supuestos que el trabajo de May
tenía. Así pues, se optó por investigar redes no aleatorias (aunque los estudios con redes
aleatorias también continuaron y han brindado importantes conocimientos (Allesina y Tang
2015)). Esto se ha hecho de dos maneras: por un lado, mediante el uso de redes cuya
estructura es obtenida mediante observaciones empíricas, y por otro, mediante el uso de
modelos que generan redes hipotéticas pero con estructuras similares a las de las redes
empíricas. Por ejemplo, el modelo de cascada (Cohen et al. 1990) o el modelo de nicho
(Williams y Martínez 2000) asignan interacciones entre especies a partir de una serie de
reglas matemáticas. En el caso del modelo de cascada, se introducen niveles tróficos
jerárquicos de modo que con una probabilidad dada, las especies depredan a aquellas en los
niveles inferiores. En el modelo de nicho, las especies se asignan al azar a lo largo de un
intervalo y depredan a aquellas asignadas a valores inferiores del mismo intervalo, dentro de
una distancia determinada. A raíz de estos trabajos, se ha propuesto una gran cantidad de
atributos que son parcialmente responsables de permitir la coexistencia de especies en
sistemas ecológicos altamente diversos, los cuales revisamos en el Capítulo I.

Así pues, hoy en día contamos con una gran cantidad de estudios que buscan explicar la
existencia de sistemas ecológicos con una gran cantidad de especies. Sin embargo, a pesar de
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los esfuerzos por sistematizar este conocimiento, la labor ha resultado ser complicada, pues
se ha encontrado una multiplicidad de resultados que en algunos casos se contradicen. Por un
lado, esto se debe a la complejidad intrínseca de los sistemas vivos, es decir, a los muchos
factores que interactúan para dar lugar a los sistemas ecológicos y que frecuentemente
resultan en una mayor cantidad de excepciones que de generalidades. Por otro lado, esta falta
de consenso también se debe a la enorme variedad de definiciones y metodologías que se han
implementado para investigar estas cuestiones y a las limitaciones que cada una conlleva.

En primer lugar, muchos de los estudios que se abocaron a las comunidades altamente
diversas lo hicieron mediante el uso de redes ecológicas definidas por especies o grupos de
especies que se conectan entre sí mediante un tipo de interacción ecológica, generalmente
depredación, competencia o mutualismo. Esto representa una limitante importante debido a
que en los ecosistemas reales las especies mantienen todo tipo de interacciones entre sí, por lo
que definir las redes a partir de un solo tipo de interacción puede resultar en estructuras poco
fieles a la realidad. Otra limitante ha sido la falta de una dimensión de espacio o de tiempo en
estos estudios. Como sabemos, las comunidades biológicas cambian a través del tiempo, e
incluso en un mismo año. Por ejemplo, es posible que las especies que en temporada seca
compiten entre sí, en temporada de lluvias ya no lo hagan. Para capturar cambios de este tipo
es necesario incorporar cambios temporales en la estructura de las redes. Del mismo modo,
las especies se mueven a través del espacio y esto impacta directamente las interacciones que
sostienen en determinados momentos, por lo que incorporar la dimensión espacial puede ser
muy importante para la representación de estos sistemas. Por todo esto, desde hace ya
algunos años algunos científicos han hecho un esfuerzo por construir redes más integrales,
incorporando varios tipos de interacciones ecológicas a la vez (generalmente depredación,
mutualismo y competencia), espacio, tiempo u otros factores que originalmente se dejaban de
lado. En el Capítulo I ahondaremos en estas innovaciones en los estudios de redes y en lo que
nos han ayudado a entender sobre la estructura y el funcionamiento de las comunidades
bióticas.

Así pues, a través de los años y haciendo uso de distintas metodologías complementarias,
tanto teóricas como prácticas, se han identificado algunos mecanismos y atributos que pueden
ser parcialmente responsables de permitir la coexistencia de especies en sistemas altamente
diversos. Uno de ellos son las llamadas interacciones de alto orden (HOI), que ocurren
cuando una especie modifica la interacción entre otras dos especies, sin necesidad de alterar
sus densidades poblacionales (Wootton 1993). Así, las interacciones directas entre dos
especies (depredación, competencia, mutualismo, comensalismo, amensalismo) pueden ser
llamadas de primer orden, mientras que una modificación a cualquiera de éstas por parte de
otra especie se entendería como una interacción de segundo orden. Si la interacción de
segundo orden es modificada a su vez por otra especie, hablaríamos de una interacción de
tercer orden, y así sucesivamente. Este tipo de interacciones son muy comunes en la
naturaleza, y sin embargo han recibido mucho menos atención que las interacciones clásicas
(que ahora llamaremos de primer orden) donde dos especies interactúan entre sí modificando
sus densidades poblacionales, como en el caso de las relaciones de consumo. Por ejemplo, en
la llamada ecología del miedo (Laundré et al. 2020) se estudian interacciones de alto orden
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que se dan cuando un depredador se mueve hacia una nueva área, haciendo con su presencia
que las presas potenciales abandonen el sitio, deteniendo su forrajeo y llevándolo a otra zona.
En este caso, el depredador, sin necesariamente consumir a sus presas, libera a la vegetación
de la zona de la herbivoría a la que estaba sometida, llegando a provocar profundos cambios
en el paisaje. En los últimos años, una serie de trabajos pioneros han apuntado a que podría
haber una relación positiva entre la existencia de interacciones de alto orden y la capacidad
de los sistemas ecológicos de sostener un gran número de especies. Dichos trabajos
estuvieron primero basados en sistemas de redes aleatorios, los cuales dialogaron con el
estudio ya mencionado de Robert May. Desde entonces, la complejización en el tema ha
llevado a la modelación de algunos sistemas empíricos, en su mayoría acuáticos, y unos
cuantos sistemas terrestres. Estos estudios parecen confirmar el papel positivo de las HOI
para la coexistencia de especies, sin embargo, continúan siendo pocas las investigaciones que
han abordado esta cuestión y hace falta complementarlas con más sistemas y más
metodologías de análisis (Bairey et al. 2016; Kefi et al. 2016). Si incluir distintos tipos de
interacción de primer orden ha probado ser esencial para entender mejor la dinámica y el
funcionamiento de las comunidades, es probable que incorporar también las interacciones de
alto orden sea igualmente revelador. En particular, consideramos necesario analizar el papel
de las interacciones de alto orden conocidas en más sistemas reales y desde diferentes
enfoques metodológicos, con diferentes supuestos y limitaciones, para confirmar la
naturaleza de sus efectos sobre el funcionamiento de las comunidades.

b. El sistema de estudio

Los cafetales diversificados son un tipo de sistema agroforestal. Como tales, son formas de
uso de suelo que se caracterizan por preservar selectivamente componentes silvestres,
generalmente leñosos y perennes, en combinación con el manejo de elementos agrícolas
anuales o perennes con niveles avanzados de domesticación. En algunas ocasiones estos
sistemas también incluyen el manejo de animales silvestres o con algún nivel de
domesticación. El manejo de estos sistemas busca aprovechar y maximizar las interacciones
ecológicas entre los elementos forestales y agrícolas del sistema para fines particulares que
dependen del contexto ecológico, cultural y económico en el que se encuentran
(Moreno-Calles et al. 2013). Para cumplir este objetivo, el manejo depende del conocimiento
profundo de los elementos que componen al sistema, los mecanismos mediante los que
interactúan, y los fenómenos que de éstos emergen. Este conocimiento es construido
contínuamente por los grupos sociales que históricamente han manejado estos sistemas.

Así mismo, desde la ciencia de la ecología, el estudio de las interacciones ecológicas puede
aportar una perspectiva complementaria para entender mejor estos sistemas. En este contexto,
desde hace alrededor de dos décadas, un grupo de investigación ha seguido de cerca las
interacciones ecológicas que se dan en un cafetal altamente diverso de la zona del Soconusco,
Chiapas, México. Como resultado, hoy en día se tienen sistematizadas muchas de las especies
que conforman este agroecosistema, así como las interacciones que mantienen entre sí. Más
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aún, existe evidencia de que en este sistema, las interacciones de distintos tipos (depredación,
competencia, mutualismo, etc.) y de distintos órdenes (primero, segundo y tercero) juegan un
papel determinante en la dinámica del sistema, y en particular, en la regulación autónoma de
sus principales plagas potenciales (Vandermeer & Perfecto 2006; Perfecto & Vandermeer
2015). Por lo tanto, éste es un sistema de estudio ideal para poner a prueba aquello de lo que
venimos hablando, es decir, para estudiar el efecto de las interacciones de alto orden en el
funcionamiento de este agroecosistema. Entender estas interacciones podría guiar el manejo
de los cafetales para fomentar aquellos procesos deseables en términos productivos y
ecológicos. Sin embargo, antes de entrar en más detalles, conviene hablar un poco más sobre
este sistema de estudio.

Debido a los requerimientos ambientales de la planta del café, los cafetales en México se
encuentran distribuidos en la intersección entre las regiones neártica y neotropical, una zona
biogeográfica bien conocida por ser de las más biodiversas en el mundo. En México, la
mayor parte de la producción cafetalera se concentra en las Sierras de Chiapas y Veracruz.
Esta ubicación implica que dichos agroecosistemas tienen un alto potencial para impactar a la
biodiversidad del país, sea positiva o negativamente. Según un estudio de CONABIO donde
se señalan 155 regiones cruciales para la conservación biológica, casi el 10% se sobreponen o
están muy cerca de las zonas cafetaleras del país (Moguel y Toledo 1999). Además de la
relevancia en términos ecológicos que ésto conlleva, los cafetales tienen también enormes
implicaciones sociales y económicas. México es el onceavo país productor más importante de
café a nivel global. Como tal, cerca de 560,000 productores dependen directamente de su
producción, y si tomamos en cuenta a las familias de los productores y a las personas
involucradas en la transformación y comercialización del grano, el número de personas cuya
economía depende del café asciende a más de 3 millones. De los productores de café, cerca
del 85% son minifundistas pertenecientes a algún pueblo originario (ENA 2017; SAGARPA
2017). Esto genera una alta heterogeneidad espacial que es común en los paisajes donde se
practica agricultura campesina, donde las personas trabajan terrenos generalmente menores a
5 ha y lo hacen con una gran variedad de manejos que satisfacen diferentes necesidades
económicas y culturales. Este tipo de paisajes comparten entonces características físicas y
sociales que los vuelven de altísima importancia para la conservación tanto de la
biodiversidad como de la diversidad cultural (Apéndices III, IV, VI). En particular, los
cafetales suelen formar parte de mosaicos o matrices heterogéneas de las cuales depende en
buena medida que las especies silvestres puedan establecerse temporal o permanentemente y
migrar entre parches de vegetación remanente, constituyendo agroecosistemas cuyo manejo
resulta determinante para el mantenimiento de la biodiversidad en la escala regional
(Apéndices III, V, VI).

En Chiapas, que es el principal estado productor de café en México con más del 40% del
volumen anual, este tipo de producción campesina coexiste con otro sistema de producción
contrastante: por un lado, podemos encontrar producción de café en fincas de una enorme
extensión que emplean mano de obra en un esquema que asemeja al de los antiguos
latifundios, y que generan grandes extensiones de tierra con un solo tipo de manejo agrícola,
sea orgánico o altamente industrializado. Por otro lado, en el estado están registradas al
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menos 120 cooperativas indígenas de producción y exportación de café que se agrupan bajo
los esquemas de comercio justo, comercio solidario, producción orgánica y autogestión y que
además de buscar condiciones más justas para los productores y sus familias, generan
paisajes altamente heterogéneos donde las dinámicas ecológicas pueden ser muy diferentes
(ENA 2017; SAGARPA 2017). Por estas razones, entender mejor el funcionamiento de estos
agroecosistemas, bajo distintos tipos de manejo y esquemas de organización social, es
necesario para llevar a cabo acciones que promuevan el bienestar social y ecológico de la
región. De igual manera, es crucial entender mejor la respuesta del agroecosistema a posibles
cambios en el manejo o a diferentes perturbaciones, tales como la remoción de ciertos
elementos y sus interacciones.

En términos de biodiversidad, el café ha sido históricamente cultivado bajo la sombra de un
conjunto diverso de árboles propios de las selvas tropicales de nuestro país. Estas
plantaciones tienen una alta biodiversidad intencionalmente mantenida por los agricultores,
que incluye árboles nativos y a veces también frutales introducidos. Además de esta
diversidad planeada, los cafetales contienen una enorme biodiversidad asociada, es decir,
especies silvestres que los agricultores no cultivan de manera intencional pero que son
capaces de establecerse temporal o permanentemente en estos agroecosistemas. Desde 1990,
decenas de artículos han presentado información sobre la alta diversidad presente en los
cafetales diversificados (Manson et al. 2008; Arias et al. 2012). Por ejemplo, en un estudio
sobre insectos de dosel, Perfecto y colaboradores (1997) encontraron que la diversidad en
ciertos cafetales es tan alta como en los bosques tropicales conservados; tendencia que se ha
encontrado también para aves, mamíferos, plantas y otros organismos (resumen en Perfecto
& Ambrecht 2003; Perfecto et al. 2007; Manson et al. 2008).

Sin embargo, al igual que en la mayoría de los agroecosistemas del mundo, el manejo
diversificado del café ha venido siendo reemplazado por variantes cada vez más
industrializadas y menos biodiversas (Apéndice IV). En la Figura 1 se muestra la
clasificación que hace más de 20 años realizaron Moguel y Toledo (1999) de los sistemas de
producción de café en México, y que continúa vigente hasta la fecha. Ésta consiste en un
gradiente de industrialización con un manejo que llaman tradicional o rústico en uno de los
extremos, que involucra únicamente la sustitución del sotobosque por plantas de café,
dejando inalterado todo el estrato arbóreo original. Después están los llamados policultivos
comerciales en los cuales se reemplazan algunos árboles por especies comerciales como
árboles frutales. El proceso continúa simplificando el estrato arbóreo hasta llegar a los
monocultivos de sombra, donde únicamente se usa un tipo de árbol para dar sombra al café.
En el extremo final del gradiente están los cafetales a cielo abierto, donde no existe estrato
arbóreo. Como en otros agroecosistemas, esta simplificación en la biodiversidad
generalmente va acompañada de una creciente dependencia hacia insumos externos.
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Figura 1. Clasificación de los tipos de manejo del cafetal, de menos (arriba) a más
industrializado (abajo). Tomado y modificado de Moguel y Toledo (1999).

En contraste con la alta biodiversidad encontrada en los cafetales tradicionales y los
policultivos comerciales, en los cafetales altamente industrializados se ha reportado una
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reducción drástica en la biodiversidad de aves, insectos, reptiles, mamíferos y otros
organismos (Perfecto et al. 1996; Perfecto & Vandermeer 2015; Greenberg 1997; Philpott et
al. 2008). Debido a que la industrialización del cafetal implica la reducción de los árboles en
la plantación, la disminución de la diversidad de especies arbóreas es predecible, sin
embargo, también se ha documentado una fuerte disminución de especies de artrópodos
asociadas al suelo y otras partes del agroecosistema (Armbrecht et al. 2004). Poco se sabe de
los cambios en las interacciones ecológicas asociadas a esta pérdida de biodiversidad, sin
embargo los estudios existentes sugieren que más allá de la cantidad de sombra en un cafetal,
su arreglo espacial, la identidad de las especies que la aportan y la compleja red de
interacciones que mantienen es esencial para determinar la biodiversidad que será capaz de
albergar el agroecosistema (Perfecto et al. 2009). Para entender mejor esto último,
detallaremos a continuación algunas de las principales especies involucradas en lo que se ha
llamado un sistema autónomo de regulación de plagas en el cafetal.

Figura 2. Arriba: Finca Irlanda (fotos obtenidas de Google Maps, 2020). Abajo: frontera entre

la Finca Irlanda a la derecha y la Finca Hamburgo a la izquierda (foto por la autora), ubicadas

en la región del Soconusco en Chiapas, México.
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La red de interacciones se caracterizó empíricamente en la Finca Irlanda (Figura 2), una finca
cafetalera orgánica de 320 ha situada en la zona montañosa del Soconusco, Chiapas (158110
N, 928200 W; 900 msnm), donde un grupo de investigación lleva más de 20 años estudiando
las diferentes especies que viven ahí y las interacciones que mantienen entre sí (Perfecto &
Vandermeer 2015). Es una región donde llueve 4500 mm/año y la vegetación original es
selva media. Sin embargo, las plantaciones cafetaleras en la zona han reemplazado casi por
completo la vegetación original, aunque muchas fincas aún contienen pequeños fragmentos
de selva. Según la clasificación antes mencionada (Moguel y Toledo 1999), en la región
existen fincas con manejo rústico, policultivo comercial o monocultivo de sombra. La Finca
Irlanda tiene un manejo rústico en combinación con policultivo comercial en restauración
hacia rústico, además de cerca de 50 ha de reserva de selva. En la Finca se ha reportado una
alta biodiversidad de árboles, epífitas, aves, mamíferos, reptiles y artrópodos, entre otros
grupos taxonómicos. Por todas estas características, se puede considerar una zona altamente
conservada donde la comunidad biótica es diversa. En contraste, la finca contigua, Finca
Hamburgo, es un monocultivo de sombra intensivo en el cual se utilizan únicamente árboles
del género Inga para dar una sombra no muy densa (Mas y Dietsch 2004) y donde la
aplicación de agroquímicos es común.
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Figura 3. Algunos de los principales componentes de la comunidad estudiada en los

cafetales de la región. Se muestran las interacciones de primer orden en negro, segundo

orden en azul y tercer orden en naranja. Los extremos de las líneas representan el efecto

positivo (flecha), negativo (línea cruzada) o nulo (sin terminación) que la interacción causa

sobre el nodo en cuestión.

En la Figura 3 se muestran, de abajo hacia arriba, el café (Coffea) y cuatro de sus principales
antagonistas: la escama verde (Coccus viridis), la roya (Hemileia vastatrix), el minador del
café (Leucoptera coffeella) y la broca del café (Hypothenemus hampei). Las líneas negras
representan interacciones de primer orden entre estos nodos y sus extremos representan el
efecto positivo (flecha), negativo (línea cruzada) o nulo (sin terminación) que causan sobre la
especie en cuestión. Más arriba vemos al coccinélido (Azya orbigera) y al hongo del halo
blanco (Verticillium lecanii) que depredan a C. viridis (líneas negras). Ahora, C. viridis
mantiene un mutualismo con las hormigas del género Azteca, en el cual las hormigas se
alimentan de los polisacáridos que las escamas producen (línea negra), y “a cambio” las
protegen de ser depredadas por el coccinélido Azya orbigera al patrullar la planta de café
donde las escamas se encuentran y atacar a cualquier otro organismo que intente forrajear en
ellas. Así, Azteca mantiene una interacción de segundo orden al inhibir la interacción de
depredación entre C. viridis y A. orbigera (línea azul hacia línea negra). Es destacable que
Azteca generalmente no mata a A. orbigera, sino que se limita a tomar los individuos y
arrojarlos al suelo. Es por eso una interacción de segundo orden, pues modula una
interacción de primer orden sin necesidad de alterar la densidad poblacional de A. orbigera.
Debido a esta protección por parte de Azteca, las escamas alcanzan densidades poblacionales
altas que aumentan su probabilidad de ser infectadas por Verticillium lecanii, el cual a su vez
infecta al hongo de la roya (líneas negras). Azteca, al patrullar las plantas de café donde se
alimenta de la escama verde también evita que otros herbívoros, entre ellos la broca y el
minador del café, se establezcan en ellas (líneas azules). Sin embargo, las moscas de la
familia Phoridae son parasitoides que ovipositan en las hormigas Azteca (línea negra),
causando con su presencia que éstas se paralicen o ingresen a su nido, pausando la protección
que brindan a la escama verde y a la planta del café (líneas rojas). Es en estos momentos
cuando A. orbigera y el resto de los herbívoros pueden aprovechar para completar fases de su
ciclo de vida en las plantas de café protegidas por Azteca. Por ejemplo, A. orbigera oviposita
bajo las escamas, de modo que sus larvas al eclosionar se pueden alimentar de ellas,
disfrutando de una densidad de alimento muy alta gracias a la protección de Azteca y sin
necesidad de preocuparse por la misma, pues las larvas cuentan con largos tricomas que las
protegen del ataque de las hormigas. Así pues, las interacciones de alto orden que Azteca
realiza por un lado inhiben la herbivoría que algunos insectos hacen sobre el café, y por otro,
causan grandes tamaños poblacionales de escama en las plantas. Estas escamas también son
herbívoras del café, pero necesitan alcanzar cantidades extremadamente altas para
considerarse plaga. Generalmente, antes de que esto ocurra, la densidad de escamas que
genera la presencia de Azteca hace que las infecte el hongo del halo blanco, que por su parte
es capaz de atacar a la roya, una de las plagas más importantes del café. Finalmente, las
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interacciones de tercer orden que mantiene Phoridae permite que los herbívoros que Azteca
perjudica logren completar sus requerimientos ecológicos y se establezcan en otras partes de
los cafetales (Vandermeer & Perfecto 2015 y referencias ahí contenidas).

Lo anterior es solo una fracción de las especies e interacciones que se pueden encontrar sobre
una planta de café, pero es suficiente para ilustrar la enorme importancia que las
interacciones de alto orden pueden tener sobre el funcionamiento del sistema y
potencialmente sobre aspectos de manejo de plagas como la roya o la broca del café. Así
pues, con esta información disponible, nos dispusimos a poner a prueba el papel de las
interacciones de alto orden en esta comunidad mediante dos métodos de modelación
complementarios: el análisis de la estructura y robustez de su red ecológica, y el análisis
dinámico de sus densidades poblaciones.

c. Organización del manuscrito

Esta tesis es un esfuerzo por integrar y generar información sobre el papel de las
interacciones de alto orden en la estructura y el funcionamiento de las comunidades
biológicas. En el Capítulo I presentamos un artículo de revisión del estado del arte de los
estudios que buscan esbozar la relación entre distintas características estructurales de las
comunidades y su funcionamiento, medido de diversas formas. Aquí se hace un énfasis en
aquellos estudios que abordan el tema desde el empleo de redes ecológicas, una metodología
que ha resultado ser particularmente productiva en este campo. En el Capítulo II se presenta
un artículo que incluye la red de un agroecosistema cafetalero particular, obtenida a través de
la revisión e integración de literatura preexistente. Con esta red se realizó un análisis de
robustez medida de dos maneras: a través de un índice común en la literatura que
modificamos para poder incluir las interacciones de alto orden y a través de un análisis de
cascada de extinción, ambas propuestas metodológicas propias. En el Capítulo III
exponemos un artículo con la modelación dinámica de la red anterior, mediante el uso de una
ecuación de tipo consumidor-recurso extendida para incluir interacciones de alto orden. Con
esta modelación dinámica complementamos el análisis de robustez al estudiar la
supervivencia de la comunidad y la abundancia de sus especies ante la pérdida de nodos y de
distintos órdenes de interacción. Finalmente, se desarrollan las conclusiones generales y
perspectivas de este trabajo. Además, se incluyen los Apéndices I y II que corresponden al
material suplementario de cada uno de los capítulos II y III. Así mismo se incluyen los
apéndices III, IV, V, VI y VII que corresponden a otros trabajos publicados a lo largo del
doctorado y relacionados con la interacción agricultura-biodiversidad en distintas escalas y
sistemas.
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CAPÍTULO I

REVISIÓN SOBRE LA APORTACIÓN DE LOS MODELOS DE REDES PARA EL ANÁLISIS DE
LAS RELACIONES ENTRE LA ESTRUCTURA Y EL FUNCIONAMIENTO DE LOS SISTEMAS

ECOLÓGICOS
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PREFACIO
Evaluar el estado de los ecosistemas es una labor difícil desde su definición: ¿en función de
qué se evalúa?, ¿con qué sistema de valores consideramos bueno o malo su funcionamiento?,
¿con qué variables lo medimos? y ¿quién toma estas decisiones?, son todas preguntas para las
cuales no hay una única respuesta. Sin embargo, dado que los ecosistemas son la base
material de la cual depende nuestra existencia, y sobre todo ante la indiscutible degradación a
la que los hemos sometido, nadie duda que es necesario evaluar su funcionamiento y entender
aquellas fuerzas que los moldean. Para eso se ha construido una gran variedad de marcos
teóricos y metodologías desde muchas ramas del conocimiento.

Dentro de la Ecología, una línea de investigación que ha sido particularmente productiva es la
que emplea redes matemáticas para la representación y evaluación del estado de las
comunidades (Landi et al. 2018). Ésta ha permitido definir cuantitativamente una serie de
características estructurales, es decir, de la manera en que están interconectadas las especies,
y después medir su impacto en una serie de aspectos funcionales como la supervivencia, la
diversidad o la robustez (ésta última se ha definido de diferentes maneras, pero suele referirse
a la cantidad de perturbación que un sistema puede soportar antes de cambiar a un estado
diferente (Loreau et al. 2002)). Sin embargo, a pesar de lo mucho que se ha avanzado en este
sentido, el trayecto ha estado lleno de resultados contradictorios. Por ejemplo, mientras que
algunos estudios encuentran que a mayor conectancia (la proporción de interacciones
realizadas del total de interacciones posibles), hay una mayor probabilidad de que las
especies sobrevivan; otros encuentran lo opuesto (Allesina & Tang 2012; Fowler 2009). Para
entender la razón de estas discrepancias, entre otras cosas, es importante sistematizar los
resultados, las variables medidas, las definiciones usadas y entender los supuestos utilizados
por los distintos estudios.

En este capítulo nos dimos a la tarea de revisar el desarrollo que ha habido en las principales
aproximaciones metodológicas que investigan la relación entre la estructura y el
funcionamiento de las comunidades, centrándonos en aquellas que utilizan las redes
matemáticas como base. Revisamos los conceptos que se han utilizado y sus diferentes
definiciones, y tratamos de sistematizar los resultados que se han encontrado para cada uno
de ellos. En general, encontramos que para casi toda afirmación que trata de generalizar la
relación, sea positiva o negativa, entre alguna característica estructural de las redes y alguna
definición de su funcionamiento, existe algún estudio que la contradice. Tras analizar las
posibles causas de esta falta de consenso, detallamos los avances más novedosos en los
estudios de redes que intentan subsanar algunas de las limitaciones más importantes de los
estudios clásicos: en particular, discutimos las redes con múltiples tipos de interacción y las
redes que incluyen dimensiones espaciales y/o temporales. Detallamos el tipo de preguntas
que cada metodología es capaz de responder y discutimos los beneficios de adoptar técnicas
que integran una visión más amplia de las comunidades biológicas. Parafraseando a Richar
Levins (2015), sostenemos que cuando dos explicaciones son válidas pero llegan a
conclusiones opuestas, necesitamos plantear las preguntas de manera más amplia.
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Estatus de la publicacion: publicada en la revista Ecological Modelling.
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CAPÍTULO II

EFECTO DE LAS INTERACCIONES DE ALTO ORDEN EN LA ROBUSTEZ DE LA
ESTRUCTURA DE LA RED DEL CAFETAL
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PREFACIO

Existen muchas formas de representar las comunidades biológicas y de medir su
funcionamiento. Una rama de la investigación que ha sido particularmente útil para estos
propósitos es el estudio de los sistemas mediante el uso de redes, donde los nodos representan
especies o conjuntos de especies y las aristas representan las interacciones que mantienen
entre sí (Landi et al., 2018). Esta forma de representación es por un lado intuitiva y por otro,
muy poderosa. Una vez definidas, las redes ecológicas nos permiten medir, por un lado, la
estructura con que está construída la comunidad, y por otro, las características funcionales
que esta estructura confiere al sistema.

Existen una serie de métricas y conceptos ligados a la estructura de las redes que nos hablan
de su funcionamiento, y una de las más usadas es la de la robustez. La robustez se puede
definir de muchas maneras, pero una de las más intuitivas y utilizadas se refiere a la
velocidad con que la estructura de la red se va desconectando conforme pierde sus
componentes, sean nodos o aristas (Bascompte & Stouffer 2009; Bellingeri & Cassi 2018).
En este caso, debido a que los nodos representan grupos biológicos y las aristas representan
interacciones ecológicas entre los grupos y que son necesarias para su supervivencia, un nodo
que queda desconectado puede pensarse como una especie que se extingue. Así, mucho se ha
aprendido representando las comunidades como redes y “atacándolas” mediante la remoción
de nodos o aristas para después medir qué tan rápido se desconectan: mientras más lento se
desconecten, más robustas asumimos que son. Sin embargo, hasta donde llega nuestro
conocimiento, este tipo de análisis nunca se ha utilizado para estudiar una red que incluye
interacciones de alto orden.

Por lo tanto, en este capítulo nos ocupamos en primer lugar de definir la red asociada al
cafetal que es nuestro sitio de estudio mediante la revisión bibliográfica de la literatura
preexistente sobre las interacciones ecológicas que se conocen en el lugar. Mediante la
sistematización de dicha información pudimos definir una red ecológica con 22 nodos.
Debido a que las redes en su definición clásica matemática no pueden incluir interacciones de
alto orden, tuvimos que proponer un método nuevo en el que éstas son transformadas en
pseudo-nodos para así trabajar con una red clásica a la que puede aplicarse todo el aparato
metodológico que se ha venido desarrollando en el campo de las redes matemáticas desde
hace décadas. Una vez obtenida la red, hicimos un análisis de robustez ante la pérdida de
nodos en orden aleatorio y por orden descendiente de grado, comparándola en la red con y sin
interacciones de alto orden (pseudonodos). La robustez la medimos de dos formas, primero,
con un índice conocido en la literatura que adaptamos para funcionar con interacciones de
alto orden en forma de pseudonodos. Después, la medimos mediante la forma de la cascada
de extinciones secundarias provocadas por la misma remoción de nodos. Además, utilizamos
análisis de centralidad de nodos y modelos nulos en los experimentos de robustez para
descartar efectos de la introducción de pseudonodos sobre los resultados.
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En general, encontramos que la robustez de la red con interacciones de alto orden es mayor o
igual que su contraparte sin interacciones de alto orden, dependiendo del orden de remoción
de los nodos. También encontramos que el método que propusimos para representar las
interacciones de alto orden como pseudonodos es útil y no genera artefactos en los resultados,
como se comprobó con el uso de modelos nulos y estudios de centralidad de los nodos.

Estatus de la publicación: publicada en la revista Ecological Complexity.
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CAPÍTULO III

EFECTO DE LAS INTERACCIONES DE ALTO ORDEN EN LA DINÁMICA DE LA
RED DEL CAFETAL
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PREFACIO

Como hemos venido discutiendo, las interacciones de alto orden prometen ser un mecanismo
importante mediante el cual las especies se afectan unas a otras, y mediante el cual las
comunidades logran sostener la alta diversidad que en muchos casos observamos. Sin
embargo, esto aún está poco estudiado y para hacer generalizaciones, es importante contar
con evidencia desde muchos sistemas de estudio, tanto teóricos como reales y desde muchas
metodologías. En el capítulo anterior presentamos el efecto de las interacciones de alto orden
en la robustez de la estructura de una red empírica de un agroecosistema cafetalero. En él
concluimos que las HOI tienen un efecto positivo o neutral sobre la red en cuestión, desde la
perspectiva de su robustez ante la pérdida de nodos. Mientras que éste es sin duda un
resultado sugerente, debemos considerar que analizar la estructura de las redes es sólo una
aproximación de las muchas posibles, y que para ser congruentes con lo que hemos venido
discutiendo en este manuscrito, debemos complementar este análisis con otras metodologías.

Con los estudios de redes podemos, además de analizar la estructura de los sistemas, dotarlos
de una dinámica temporal. Para ésto, representamos el estado de los nodos (o de las aristas en
algunos casos) a través de modelos matemáticos de varios tipos, discretos o contínuos, como
los modelos booleanos o las ecuaciones diferenciales que representan las densidades
poblacionales de los diferentes componentes de la comunidad (Gaucherel et al. 2017;
Diz-Pita y Otero-Espinar 2021).

Las redes tróficas extendidas, como lo vimos en el capítulo I, son una manera de integrar todo
tipo de interacciones ecológicas en sistemas que se basan en ecuaciones diferenciales de tipo
consumidor-recurso. En particular, las interacciones de alto orden se pueden incorporar a
estos modelos al definir la interacción entre dos especies en función de la densidad de una
tercera especie. De este modo, modificando los distintos términos de la ecuación de nuestra
elección, podemos representar una infinidad de casos donde algún fenómeno se ve
modificado por otra especie. Sin embargo, para modelar una comunidad biológica de esta
manera, no basta con definir sus ecuaciones, sino que también es necesario parametrizarlas.

Debido a lo difícil que es contar con parámetros empíricamente obtenidos para cada especie e
interacción específica a modelar, muchas veces se han utilizado parámetros aleatorizados.
Este método sacrifica especificidad pero ofrece una mirada general útil para poner a prueba
muchos principios en la ecología. Por otro lado, en una posición intermedia entre lo aleatorio
y lo exacto, se encuentra una forma de parametrizar llamada “modelo bioenergético”,
originalmente desarrollado por Yodzis e Innes (1992). Éste permite establecer los parámetros
en ecuaciones de tipo consumidor-recurso basándonos en el tipo de organismos que queremos
modelar (vertebrados, invertebrados, microorganismos), su nivel trófico y su tamaño
corporal. A lo largo de los años se ha seguido desarrollando y es hoy una de las mejores
herramientas con las que contamos para parametrizar ecuaciones cuando no contamos con
medidas empíricas específicas para cada especie y cada interacción, pero deseamos un
análisis más apegado a la realidad de lo que puede brindar una aproximación aleatoria.
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Con base en lo anterior, en este capítulo presentamos un análisis dinámico de la red asociada
al cafetal que es nuestro sistema de estudio. La modelamos mediante una red trófica
extendida para incorporar interacciones de alto orden y la parametrizamos de acuerdo al
modelo bioenergético (Hale et al. 2020; Glaum et al. 2020; Brose et al. 2006; Yodzis e Innes
1992). Con este modelo, realizamos dos experimentos. En el primero eliminamos nodos
paulatinamente de manera aleatoria tanto en la red completa como en una versión de la red
que carece de interacciones de alto orden y en ambos casos comparamos la supervivencia de
las especies y la abundancia de algunas especies clave. En el segundo experimento
eliminamos aleatoriamente, por un lado, las interacciones de alto orden, y por otro, las
interacciones de primer orden. Comparamos el efecto de perder estos tipos de interacción
sobre la supervivencia de las especies y sobre la abundancia de algunas especies clave.

En general, encontramos que ante la pérdida de nodos, las interacciones de alto orden no
tienen un efecto significativo sobre la supervivencia de las especies en la red ni sobre las
abundancias de algunos nodos clave. Por otro lado, mientras que la remoción de interacciones
de primer orden tiene un efecto negativo sobre la supervivencia de las especies, la remoción
de interacciones de alto orden tiene un efecto positivo. Los experimentos de este capítulo
fueron diseñados especialmente para dialogar con lo que encontramos en el capítulo II, pero
mientras que en dicho análisis las HOI demostraron tener un papel ligeramente positivo o
neutral sobre el funcionamiento de la red, en el presente capítulo jugaron un papel neutral. En
vista de esto, concluimos que es necesario realizar más estudios con diferentes sistemas
biológicos y con diferentes aproximaciones metodológicas para determinar la relevancia de
las interacciones de alto orden en el funcionamiento de las comunidades biológicas.

Estatus de la publicación: en proceso de redacción. Revista propuesta: Ecological
Complexity.
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CONCLUSIONES GENERALES

  A lo largo de este trabajo, nos hemos cuestionado acerca de la contribución de las
interacciones de alto orden al funcionamiento de las comunidades biológicas, abordando esta
cuestión de manera simplificada al considerar el funcionamiento como la supervivencia de
sus componentes. Para abordar esta indagación, proponemos la utilización del marco teórico
de las redes ecológicas, donde definimos una red a partir de las interacciones empíricamente
documentadas que sostienen un conjunto de especies asociadas al agroecosistema de un
cafetal. Con esta red, llevamos a cabo simulaciones de escenarios que involucran la pérdida
de especies y/o interacciones, analizando la contribución de las Interacciones de Alto Orden
(HOI) a la supervivencia de la comunidad. Este análisis se realiza desde dos perspectivas: en
primer lugar, examinamos la estructura de la red y su propensión a desconectarse; en segundo
lugar, evaluamos la dinámica de los nodos mediante un modelo dinámico, observando su
tendencia a extinguirse.

La revisión de literatura del capítulo I nos permitió entender la larga historia de investigación
que ha tratado de ligar la estructura de las comunidades con su funcionamiento, y ubicar el
estudio de las HOI dentro de esta tradición. Entendimos también que estos estudios muchas
veces han llegado a conclusiones contrastantes, en parte debido a la complejidad de los
sistemas vivos y en parte debido a las limitaciones de las metodologías empleadas. Por ello,
entendimos la relevancia de abordar las preguntas desde la mayor cantidad de perspectivas
posible. Discutimos cómo el uso de modelos y representaciones abstractas es necesario, y la
importancia de entender las limitaciones de cada metodología, para lograr visiones integrales
de nuestros objetos de estudio.

El capítulo II nos brindó una mirada a la estructura que las interacciones de alto orden
generan en la comunidad de estudio y el impacto que tienen en su robustez. Los resultados
apuntaron a que, en este sistema, las HOI tienen un efecto positivo o neutro en la robustez,
entendida como la resistencia de la red a desconectarse conforme va perdiendo nodos. Esto
significa que las HOI pueden ser importantes para que los ensambles biológicos se sostengan
a través del tiempo y ante las posibles perturbaciones que enfrentan. Para complementar este
resultado, en el capítulo III estudiamos esta misma relación pero dotando a la red de una
dinámica poblacional. En este caso, no encontramos efectos de la presencia o ausencia de las
HOI sobre la supervivencia de la comunidad ante la pérdida de nodos.

En conjunto, la evidencia generada en esta tesis sugiere que las HOI pueden tener un efecto
positivo o neutro sobre las comunidades bióticas ante cierto tipo de perturbaciones. En el
proceso de hacer este trabajo, aportamos al desarrollo de metodologías de estudio. Por un
lado, propusimos un método para representar HOI en redes ecológicas simples, y un índice
para medir la robustez de su estructura. Desde el punto de vista dinámico, este trabajo es el
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primero en utilizar una red trófica extendida en combinación con el modelo bioenergético
para estudiar un agroecosistema, y explícitamente para incorporar HOI en su estudio.
Creemos que los métodos aquí utilizados pueden ser de utilidad para estudiar otros sistemas y
seguir ampliando nuestro conocimiento sobre el funcionamiento de las comunidades
biológicas. Así mismo, estos métodos son parte de un esfuerzo continuo para crear modelos
más integrales y por tanto es importante seguir mejorándolos y adaptándolos a diferentes
sistemas de estudio.

Finalmente, la red que construimos representa un objeto de investigación valioso en términos
de la investigación en Ecología, y en particular de los agroecosistemas. Como dijimos, éstos
no sólo tienen una alta importancia ecológica sino también social, y sin embargo han sido
mucho menos estudiados que los ecosistemas en general. Este trabajo nos permitió
sistematizar y resumir la información de décadas de estudios en un solo objeto con el que se
puede abordar un sinfín de preguntas. En resumen, hicimos una primera exploración de la
importancia potencial de la diversidad de interacciones de distintos órdenes para el
funcionamiento de la comunidad, y ubicamos elementos que desde el punto de vista
estructural parecen ser clave. El conocimiento profundo de los mecanismos que operan en los
agroecosistemas constituye la piedra angular del manejo sostenible. En consecuencia, la
formulación de preguntas como éstas se vuelve esencial para construir sistemas productivos
alineados con la conservación de la biodiversidad.

CONCLUSIONES PARTICULARES

CAPÍTULO 1

● Los estudios con redes ecológicas han sido muy utilizados para entender las
relaciones entre la estructura y el funcionamiento de las comunidades.

● La diversidad de métodos y definiciones con que son estudiadas las relaciones
estructura-función y las limitaciones de cada uno., generan resultados variables y en
ocasiones contradictorios.

● Existen métodos nuevos que buscan subsanar las principales limitaciones de los
métodos tradicionales.

● El espacio, el tiempo y los diferentes tipos de interacciones ecológicas generan
dinámicas en los sistemas vivos que pueden analizarse con las nuevas metodologías
en el estudio de redes: las redes multi-interacción y las redes con dimensión espacial
y/o temporal.

● A la luz de estos nuevos métodos, las interacciones de alto orden parecen ser un
aspecto importante de las comunidades que necesita seguir siendo estudiado.

CAPÍTULO 2
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● Las HOI tienen un efecto positivo sobre la robustez de la red ante la pérdida de nodos
en orden descendiente de grado.

● Las HOI no tienen un efecto sobre la robustez de la red ante la pérdida de nodos en
orden aleatorio.

● La inclusión de HOI por medio de pseudo-nodos es un método útil para representarlas
como redes clásicas y así poder utilizar todas sus herramientas de análisis.

CAPÍTULO 3

● Ante la pérdida de nodos, las HOI no tienen un efecto sobre la supervivencia de la
comunidad ni sobre las abundancias de sus especies clave con este modelo.

● La pérdida de interacciones de primer orden tiene un efecto negativo sobre la
supervivencia de las especies, mientras que la pérdida de HOI tiene un efecto
positivo.

● Las redes tróficas extendidas son un método intuitivo para incluir las HOI en la
modelación de interacciones bióticas y sus efectos sobre las poblaciones.

● El modelo bioenergético funciona mejor que el método aleatorio para parametrizar
estas ecuaciones, pero es necesario adaptarlo a sistemas terrestres donde las relaciones
biométricas que asume no siempre se cumplen.

● La incorporación de una dinámica espacial podría sacar a la luz efectos de las HOIs
que en el modelo actual no son visibles.

● Es necesario seguir investigando las HOI para entender su papel en las comunidades y
su importancia relativa respecto a otras características. Dicho entendimiento podría
ayudarnos a diseñar estrategias sustentables de manejo de los ecosistemas.
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PERSPECTIVAS

  Este proyecto nos brindó una comprensión más profunda y detallada del estado actual del
conocimiento respecto a las interacciones de alto orden y su potencial impacto en el
funcionamiento de las comunidades. Además, nos condujo a la exploración de nuevas
preguntas y propuestas experimentales. A continuación, destacamos los principales caminos
de investigación que consideramos sería muy interesante recorrer.

Capítulo I: Este capítulo proporcionó una visión general del estado actual de los estudios de
redes ecológicas, destacando las nuevas técnicas que se usan para abordar aspectos
fundamentales de los sistemas biológicos. Dentro de este ámbito de investigación, se busca
comprender los factores que llevan a cambios en el sistema, incorporando tanto variaciones
temporales como espaciales. Tomando como ejemplo los agroecosistemas, factores como el
manejo agrícola y la transformación de los paisajes pueden ser directa o indirectamente
integrados mediante modificaciones en el estado de los nodos/aristas de las redes, o a través
del modelado de redes acopladas en diversos espacios (consultar Apéndice V). La
importancia de estos estudios radica en su capacidad para arrojar luz sobre las implicaciones
de nuestras acciones en los ecosistemas, subrayando la necesidad continua de avanzar en la
investigación en esta dirección y de sistematizar los resultados obtenidos en estas líneas de
estudio.

Capítulo II: En este estudio, hemos construido una red que engloba a más de 20 especies,
respaldada por evidencia empírica, en un tipo de agroecosistema de vital importancia tanto
desde el punto de vista ecológico y social, como es el caso del cultivo de café. Consideramos
que la propia red constituye un objeto de estudio continuo que requiere una exploración
constante. Por un lado, proponemos la incorporación de nuevas especies e interacciones a
medida que se profundiza en su estudio. Por otro lado, abogamos por analizarla mediante
diversas técnicas y experimentos. En la actualidad, la red se centra principalmente en los
invertebrados que interactúan con la planta de café. Para enriquecerla, sería esencial incluir el
estrato arbóreo, arbustivo y herbáceo de la comunidad. Dado que el manejo de los cafetales
determina de manera directa la diversidad de plantas mediante la adición o eliminación de
especies en los diferentes estratos, contar con más especies vegetales en la red nos permitiría
poner a prueba explícitamente el efecto de diferentes escenarios de manejo. En el ámbito de
las HOI, surge la pregunta de cómo varían su efecto e importancia en contextos de manejo
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más o menos industrializados, planteando así una perspectiva valiosa para futuras
investigaciones.

Capítulo III: En este capítulo, avanzamos en la aplicación de un modelo continuo para
describir los cambios poblacionales de especies que interactúan a través de diversas formas
de relación. Consideramos crucial continuar refinando este modelo, especialmente para
adaptarlo de manera más precisa a los sistemas terrestres en general y al sistema de estudio
específico. El modelo actual supone que las especies depredadoras siempre tienen tamaños
corporales más grandes que sus presas, una premisa que funciona bien en ecosistemas
acuáticos para los cuales fue originalmente concebido, pero que presenta limitaciones en
entornos terrestres. Conviene, por ejemplo, pensar qué ocurre con los organismos
parasitoides, que suelen ser mucho más pequeños que sus hospederos y sin embargo causan
su muerte.

Además de ajustar los parámetros del modelo, consideramos que un siguiente paso para
estudiar el sistema y el papel que juegan las HOI en él es dotarlo de una dimensión espacial.
En algunos sistemas, ciertos factores parecen no tener efecto cuando se modelan sin
considerar explícitamente el espacio, pero su importancia emerge al incluir esta dimensión
(Dannemann et al., 2018; Vallespir Lowery & Ursell, 2019). A nivel local, las interacciones
ecológicas se manifiestan cuando dos individuos se encuentran en el espacio, y a una escala
más amplia, la estructura de las redes cambia según las especies presentes en áreas
específicas. Por lo tanto, la inserción de la red en un contexto espacial nos proporcionaría una
visión más precisa de la dinámica ecológica y permitiría estudios integrales a nivel de paisaje,
donde diversas configuraciones de agroecosistemas coexisten en el espacio e interactúan con
otros tipos de uso de suelo (ver Apéndices III, VI).

Finalmente, consideramos esencial explorar las HOI en otros agroecosistemas bien
estudiados, como la milpa (López Martínez, 2017). Estos sistemas han evolucionado bajo la
presión de la selección humana intencional, lo que no solo permite abordar cuestiones de
ecología general, sino que también los convierte en socioecosistemas modelo con los que
podemos preguntarnos aspectos de evolución, domesticación, y de la relación entre
producción y conservación, entre otras cosas. Se puede investigar cómo las HOI y sus efectos
se ven alterados en diferentes esquemas de manejo agrícola, y cómo las redes resultantes de
distintos tipos de gestión se integran en los paisajes. Esta perspectiva, en términos de la
matriz agrícola, es crucial para fomentar paisajes productivos más sostenibles.
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