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Prélogo

El presente libro tiene como propésito servir de consulta para los bilogos
y ec6logos que incursionan en el campo de la ecologia. El mismo procura
ser sencillo y accesible a estos profesionales, ya que su formacién académica
histéricamente no ha dado suficiente profundidad en el conocimiento de la
estadistica, por lo que causa cierta dificultad o incluso aversion a quienes
procuran ingresar en ella por medios propios.

La obra da cobertura a multiples aspectos concernientes con la ecologia
estadistica; algunos temas han sido incluidos porque hacen referencia a
métodos cotidianos con atributos ampliamente demostrados; otros por
cuanto aportan bases y cimientos a la teoria ecolégica a pesar de que no son
de aplicacién regular, mientras que algunos mas lo estan porque han jugado
un papel histérico en el contexto de esta ciencia a pesar de que hoy en dia
han quedado atrés.

La ecologia estadistica como muchas otras ciencias o incluso situaciones
cotidianas, se ha visto dominada por modas que ponen en vigencia algunas
técnicas de analisis que, sin embargo, de la noche a la mafiana dejan de ser
la panacea por la entrada en vigor de nuevos métodos méas refinados aunque
no necesariamente mas préacticos, instructivos o ttiles al ecélogo; estos
ultimos con el transcurso de los afios se derrumban en igual medida que sus
antecesores, a pesar de haberse promulgado como las méas sélidas
estructuras del andlisis de la informacién ecolégica.

Ental sentido, es importante que el ec6logo se actualice con los métodos
vigentes pero, asi mismo, sin caer en el esnobismo de suponer que la
aplicaciéon de una estadistica de moda le va a proporcionar una mejor
interpretacion de su informacién, pues ello depende fundamentalmente de
la amplitud de sus conocimientos. La popularizacién del computador ha
jugado un papel esencial en este campo, pues ha puesto a disposicion de
esta ciencia técnicas que hace 2 6 3 décadas eran impensables para aquellos
profesionales que no se encontraban vinculados con las mas grandes
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instituciones. Cabe destacar que los programas de computador tan sélo
realizan cdlculos numéricos que le simplifican al profesional su trabajo, pero
es este ultimo quien debe conocer el propésito de las estadisticas empleadas
y poseer los fundamentos suficientes para una adecuada interpretacion de
los resultados obtenidos.

A lo largo de este texto se resuelven numerosos ejemplos que han sido
disefiados para resaltar las bondades o limitaciones de cada estadistico, los
cuales se pueden seguir generalmente mediante una calculadora. Se le
recomienda al lector desarrollar la mayor cantidad de ejercicios que le sea
posible en la tematica de su interés, para que se familiarice con los
diferentes procedimientos, antes de aventurarse a utilizar programas de
computador comerciales, ya que un inadecuado manejo de estos tltimos o
un bajo conocimiento de las técnicas en si, pueden conducirlo a errores
recurrentes y sistemadticos en el manejo y analisis de la informacién. Seguir
los célculos paso a paso lo integrard por el contrario con la estadistica, hasta
convertirse ésta en un puente sobre el cual circule en forma cotidiana.

Este libro en ninguna medida suplanta los textos de estadistica general
y por ello el lector debera complementar aquellos aspectos que le generen
vacios conceptuales. Sin embargo, numerosas formulaciones han sido
desarrolladas particularmente dentro del contexto de la ecologia y por ello
sélo se encuentran referenciadas en literatura especializada de este tipo.

La estadistica al igual que una draga, una red de muestreo, unos binocu-
lares o un computador, son instrumentos con que cuenta el ecélogo para
estudiar los ecosistemas naturales, por lo que el lector debera guardar
precaucion en no perderse dentro de tantos calculos numéricos manteniendo
su norte, el cual sigue siendo la biosfera, su conocimiento y protecciéon y,
porque no, la inmensa alegria que depara su estudio.
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CAPITULO 1
Dinamica de
Poblaciones

1.1 INTRODUCCION

El tema de estudio de la dindmica de poblaciones son las variaciones expe-
rimentadas por las poblaciones a través del tiempo, ademas de evaluar su
estructura social, clases de edad y distribucién por sexos. Desde un punto
de vista préctico, el conjunto de ecuaciones matemadticas de la dindmica de
poblaciones no ha alcanzado el ajuste requerido para predecir o simular los
ecosistemas naturales dada la alta incidencia estocdastica que juegan en el
mundo real tanto las variables ambientales como bidticas.

Las variaciones del clima por ejemplo, se realizan tacitamente en forma
de probabilidades, por lo que un modelo para su estudio debe incluir
condiciones de alta incertidumbre; la respuesta bidtica hacia el medio
ambiente, asi como las interrelaciones con otras especies, también se
ejecutan en forma aleatoria, e incluso pardmetros mas elementales, como
tasa de natalidad, mortalidad, captura de nutrientes, fotosintesis, ete., no
tienen un comportamiento deterministico, atin bajo condiciones de
laboratorio. Si bien estos modelos pueden ser concebidos con entradas
aleatorias, la dificultad de su empleo estriba en la estimacion de las
probabilidades que califican a cada una de las variables utilizadas.

Adicionalmente, las funciones matematicas utilizadas deben ser cons-
truidas bajo numerosos supuestos, que en general resultan simplistas junto
a los sistemas naturales, y, por ello, no permiten su correcta prediccion. A
pesar de que en la ecologia se usan sistemas con instrumentos formales de la
teoria matematica, la naturaleza parece negarse a aceptar estas
formulaciones, frecuentemente carentes de realismo, precision y generalidad.

A manera de ejemplo, si se parte de condiciones de laboratorio donde
sélo intervienen tres especies autétrofas, es posible construir un modelo
matematico que describa las variaciones poblacionales de ellas; sin embargo,
(hasta donde seran extrapolables sus resultados cuando cambien las
condiciones ambientales, se agoten los nutrientes o simplemente se realice
el experimento con cepas diferentes aun de las mismas especies?
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En resumen, la dindmica de poblaciones confiere conceptos de gran
importancia en la ecologia, a la vez que aporta las bases de la existencia y la
permanencia de los organismos vivos y de sus relaciones intra e interespe-
cificas; ademads, resulta de inmensa utilidad para estimar el crecimiento
poblacional de una tnica especie. Se recomienda a los lectores que deseen
ampliar sus conocimientos de dindmica poblacional, los libros de Gold (1977),
Pielou (1977), Hall y Day (1977), Hutchinson (1981), Vandermeer (1981),
Busenberg y Cooke (1981) y Nisbet y Gurney (1982), entre otros.

1.2 CRECIMIENTO POBLACIONAL

El crecimiento de una poblacién puede estimarse bajo diferentes supuestos,
situacion que determina ecuaciones matematicas disimiles, conducentes
unas y otras de modelos que se dan en la naturaleza incluso en una misma
especie y poblacién, acorde con las condiciones prevalecientes en los
recursos que la sustentan. Este tema de estudio se aborda en los siguientes
paragrafos.

1.2.1 Crecimiento Exponencial

Este modelo de crecimiento poblacional resulta muy conveniente para
visualizar el desempefio del individuo bajo situaciones de no interaccion con
otras especies, a la vez que permite introducir formulaciones de mayor
complejidad, donde las condiciones impuestas se asemejan cada vez mas a
larealidad. Para este propdsito, se toma como punto de partida un individuo
con reproduccion asexual, capaz de autoduplicarse en cada unidad de tiempo,
que no experimenta mortalidad y que cuenta con recursos ilimitados que no
restringen su propagacion (véase figura 1.1a):

Tiempo | Individuos
0 1
1 2
2 4
3 8
4 16

El ntimero de individuos o moléculas para organismos unicelulares por
unidad de tiempo, se puede calcular con la expresion N, = 2/, donde N, es el
nimero de individuos a un tiempo dado y 2 es una constante que indica
duplicacién por unidad de tiempo.

2



DINAMICA DE POBLACIONES / ECOLOGIA APLICADA

Tiempo Individuos
0 1
1 2
2 4
3 8
4 16
a)
Nt
t
b)
Tiempo Individuos
0 1
1 3-1=2
2 6-2=4
3 12 - 4=8
c)
Tiempo Individuos A B
0
1
3
9
27
d)

Figura 1.1 Crecimiento exponencial. a), b) Sin mortalidad; c) Con mortalidad; d) En

dos especies o razas.
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Ahora bien, si este individuo origina dos nuevos organismos por unidad
de tiempo, la ecuacion de crecimiento poblacional es N, = 3/, es decir que se
puede generalizar esta expresién como N, = K', donde K es el nimero de
individuos que nacen por unidad de tiempo a partir de un individuo parental,
incluido este ultimo. Si se inicia el crecimiento a partir de una poblacion
cualquiera N , la formula de crecimiento exponencial se expresa como
N,=N K'.

Adicionalmente, si el ntimero de individuos producidos por unidad de
tiempo se representa en forma exponencial, se tiene que:

K=¢",donde b = In K. Asi por ejemplo,si K=2,b=In2=0,69314..;si K =
3,b=In3=1,09861..;si K=4,b =1In4 = 1,38629...; y asi sucesivamente, lo
que permite representar el modelo de crecimiento exponencial, o ecuacién
malthusiana, como (véase figura 1.1.b):

N,=N, e

donde b es la tasa de crecimiento per capita.

Esta misma ecuacion, que ha sido obtenida de una forma empirica, puede
ser deducida de la siguiente manera: la tasa de cambio de una poblacién es
directamente proporcional a su tamarfio, es decir, para poblaciones pequenas
habra incrementos bajos, mientras que para poblaciones grandes seran
mayores lo que se expresa asf:

Ny
dt_f( )

Se establece la igualdad si se multiplica el nimero de individuos por la
tasa de crecimiento:

—=bN
dt

al integrar a ambos lados de la ecuacion entre t y t, se tiene:

InN]! =bt]!,

N[
ln[)z bt
NU

y aplicando exponencial a ambos lados: N, = N e’ que corresponde a la
ecuaciéon previamente descrita.

Resolviendo:

4



DINAMICA DE POBLACIONES / ECOLOGIA APLICADA

Una segunda formulacién, que permite expresar el crecimiento expo-
nencial en forma de intervalos discretos de tiempo, es:

Nt+1=KNt

Con esta ecuacion se determina el tamafio poblacional a un tiempo dado
como el producto entre el tamafio poblacional en el tiempo anterior y el
nimero de organismos que se producen por unidad de tiempo.

De manera similar al procedimiento expuesto, se puede asumir una
poblacién con incremento positivo, pero con alguna mortalidad. Para ello,
se parte de una molécula que se subdivide en tres en cada unidad de tiempo,
pero con una de ellas muriendo a igual velocidad (véase figura 1.1c):

Tiempo Individuos
0 1
1 3-1=2
2 6-2=4
3 12-4=8

Esta situacién se puede expresar mediante la siguiente ecuacién:
N,=(1) (3" (1-0,333)"

donde 1 representa el ntimero de moléculas inicial, 3 el niimero de divisiones
por unidad de tiempo, 0,333 el porcentaje de mortalidad y 1 - 0,333 el
porcentaje de supervivencia.

Transformando las constantes a su forma exponencial en la misma forma
que se hizo previamente se tiene:

Nt — 1 (e1,09861 t) (e—0,40547 t) —e (1,09861 - 0,40547) t _ e 0,69314 t

Que de manera generalizada se describe como:

N =N et-mt
t 0

donde m es la tasa de mortalidad individual y » = b - m la tasa media de
crecimiento per cdpita (natalidad-mortalidad) o tasa intrinseca de
crecimiento natural.

Esto también se expresa ast:

NtzNoe” NM =Nte"‘

5
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Paralelamente, en estudios de demografia humana se suele expresar el
crecimiento de una ciudad, nacién o poblacién mundial, con base en la diferen-
cia entre el nimero de nacimientos y el nimero de muertes que ocurren
cada afo por cada mil habitantes. Asi, si en un afio particular nacen 40
individuos y mueren 20 por cada mil habitantes, su crecimiento es de 20 por
mil (40 - 20), cuantia equivalente a un crecimiento del 2 por ciento.

Es claro que la supervivencia y el crecimiento de una poblacion se definen
por el balance entre su tasa de reproduccion y su tasa de mortalidad; por
esta razon, los mecanismos de seleccién natural han venido trabajando desde
el origen mismo de la vida, en estrategias de maximizacién de b, de mini-
mizacién de m, o ambas, las cuales son similares a las caracteristicas que
definieron la biogénesis: autocatdlisis y estabilidad dindmica molecular
(Oparin 1968, De Rosnay 1970).

Son entonces reproduccion y supervivencia los primeros y mas importan-
tes términos de referencia del campo biolégico, cimientos sobre los cuales
se levantan las estructuras de la competencia individual, adaptacién y evolu-
ci6n, evaluados por seleccién natural en términos de la aptitud de una maqui-
naria capaz de persistir en el tiempo mediante la canalizacién de errores
de copia que le permiten adaptarse a las condiciones cambiantes del entorno
en que vive.

Aun cuando la seleccién natural ha estado enfocada basicamente a la
su-pervivencia individual a través de la competencia entre organismos que
ocupan nichos ecolégicos proximos, existe una lucha mas impetuosa protago-
nizada por aquellos individuos que ingieren los mismos alimentos, utilizan
recursos de manera similar y manifiestan comportamientos comunes, es
esa lucha la que se vive contra elementos de una misma especie. Asi por
ejemplo, lo més parecido a una lombriz es otra lombriz y la competencia
que se presenta entre ellas es mas ardua que con un gusano aplanado, un
insecto u otros individuos pertenecientes a especies diferentes.

Ha sido precisamente este tipo de competencia de mayor presion de
seleccion, la que ha organizado la supervivencia de las estirpes més fuertes
y exigido el requerimiento de una cuota de individuos de baja aptitud, que
pagan con su vida el desarrollo evolutivo.

Por ejemplo, si durante la reproduccion de un individuo A se originan
dos nuevos elementos A y B con ligeras diferencias entre si, aquella que se
reproduzca mis rapidamente, terminara literalmente ahogando a su
congénere, si mantienen ambas la misma tasa de mortalidad (véase figura
1.1d). Igual ocurre, si se mantiene constante la capacidad reproductiva pero
se produce un cambio en la tasa de mortalidad, dado que esto implica periodos
de vida més largos y con ello un ntimero mayor de descendientes.

6
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Tiempo Porcentaje | Porcentaje
de A de B
0 100,0 0
1 50,0 50,0
2 40,0 60,0
3 30,8 69,2
4 22,9 77,1
5 16,5 83,5
6 11,6 88,4
7 8,1 91,9
8 5,5 94,5
t 0 100,0

Ya que la supervivencia de unos u otros organismos se encuentra
relacionada con sus respectivas tasas de division y muerte, la aptitud de un
genotipo en una poblacién se evaliia como la razén de su frecuencia de una
generacion a la siguiente. En el ejemplo anterior, los organismos A van
disminuyendo su frecuencia y por tanto poseen un menor coeficiente de
aptitud que los B; o para el caso, estan menos adaptados.

Por esta razon, caracteristicas adaptativas como ser més rapido o fuerte,
poseer coloraciones cripticas o aposomaticas, estar capacitado con estruc-
turas de defensa o ataque, como corazas, garras, dientes, toxinas, u otras,
no implican un incremento en aptitud por si mismas, sino que éstas deben
establecer un diferencial reproductivo en los individuos que las poseen, para
ser favorecidas por la seleccion natural.

La velocidad de propagacién de estas caracteristicas de mayor aptitud
disminuye, no obstante, en la medida en que se diseminan en la poblacion, lo
que se denomina seleccion de frecuencia. La rapidez con que una caracteris-
tica se expande dentro de una poblacién indica su tasa de evolucion y
depende, ademas, de factores como presiéon de seleccién, diferencial de
seleccion, grado de aditividad y, en términos ya relativos al tiempo, de la
longitud media de cada generacion.

En la terminologia ecoldgica se ha familiarizado el uso de las expresiones
estrategia vy estrategia k, la primera referente a especies con alta tasa
reproductiva y tiempos de vida cortos, y la segunda a bajas tasas de
mortalidad pero mayor longevidad (MacArthur y Wilson 1967). Dicho de
otra manera, las primeras son aquellas que a lo largo de su proceso evolutivo
han enfatizado incrementos de su tasa reproductiva, por ello son especies

7
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pioneras o generalistas, mientras las segundas han primordialmente
reducido su tasa de mortalidad y alargado sus tiempos de vida, haciéndose
de paso més especialistas.

Otras ecuaciones de amplio uso en el estudio de la dindmica poblacional,
son las siguientes:

— Tasa de crecimiento per cdpita para cada intervalo de tiempo:

Nt+l
r=In|——
t
— Tiempo de duplicaciéon poblacional:
In| —*
W) m2
B r B r

1.2.2 Crecimiento Dependiente de la Densidad o Logistico

En el modelo de crecimiento exponencial se asumen recursos ilimitados, lo
cual es cierto bajo condiciones de laboratorio o incluso en el medio natural
pero sélo por algtin intervalo de tiempo, dado que el progresivo crecimiento
de la poblacion tiende a producir una reduccion e incluso el agotamiento de
las fuentes alimenticias. Por tal razén, sobre periodos de tiempo mas largos,
la tasa reproductiva disminuye y esta situacién es representada por el
modelo de crecimiento dependiente de la densidad o logistico.

Poblaciones pequeias tienen entonces mayor velocidad de crecimiento,
dada la mayor disponibilidad de recursos en alimento y espacio, en cuyo
caso el modelo es inicialmente exponencial (fase de retroalimentacion
positi-va: mas poblaciéon condiciona mas crecimiento); a medida que los
recursos escasean, la posibilidad de reproducir se acota y la tasa de
incremento per capita se reduce (fase de retroalimentacion negativa: mas
poblacién condiciona menor crecimiento).

De esta forma, la curva de crecimiento dependiente de la densidad
describe una sigmoidea que tiende a un limite superior K, correspondiente
ala capacidad de sostenimiento de la poblacién o maxima densidad que puede
persistir en forma estable en ese medio; esta sigmoidea supone una
inmediata reaccion de la poblacién ante la limitacién de los recursos, o sea
un mecanismo de retroalimentacion que condiciona su crecimiento acorde

8
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con la densidad. En algunas poblaciones se produce, ademas, inhibicién en
el crecimiento por la incidencia nociva de los propios desechos metabélicos.

Larelacion que describe este crecimiento se denomina ecuacién logistica
y su forma diferencial es:

dN
——=rN-bN’
dT

en la cual se observa, respecto al modelo de crecimiento exponencial, la
inclusién de un término negativo que domina la ecuacién en valores poblacio-
nales altos.

Definiendo a b como 7 /K se obtiene la ecuacién de Verhulst:

donde r es la tasa intrinseca de crecimiento natural, K la capacidad de soste-
nimiento, (K - N) / K la fraccion que falta por crecer para alcanzar K, y » (K
- N) / K, la tasa de crecimiento per cdpita (dependiente de la densidad
poblacional).

La integracion del modelo diferencial conduce a las siguientes
ecuaciones representadas en la figura 1.2a:

La primera de ellas expone las variaciones poblacionales a través del
tiempo; la segunda también, pero ahora en forma de series discretas. Otra
forma de describir el crecimiento logistico es mediante la ecuacién:

K-N, J

N :NJ(K

t+1 t

9
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Nt

dN/dt

dN/N.dt

Capacidad de sostenimiento

t
a/b=K
N\
K/2 N
/ a/b=K
N
a)

Nt

Nt

Nt

Capacidad de@imiento

Capac; ad de sostenin‘ﬁento

NI

Capacidad de SOStCniI}(ﬁ;’ltO

b)

Figura 1.2 a) Crecimiento logistico; b) Crecimiento logistico tardio.
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Ecuacién que sibien no resulta idéntica numéricamente a las anteriores,
si expresa de manera similar un comportamiento sigmoideo, a la vez que
exhibe una gran plasticidad de formas alternas. Esta ecuacion fue estudiada
por May (1975), quien encontré variaciones de desempeio a partir de los
valores que toma 7, los cuales interpretan un modelo logistico cldsico, un
logistico tardio asintéticamente estable, un modelo de ciclos o uno de caos.

La ecuacion diferencia utilizada sobre intervalos de tiempo discreto
representa también una solucién préxima al erecimiento logistico:

dN ro,
N, =N,+—=N,+|{rN-—N
dt K

Y presenta, al igual que la anterior, amplitud de comportamientos,
dependiendo del valor que tome la tasa de crecimiento intrinseca (Nisbet y
Gurney 1982).

1.2.3 Crecimiento Logistico Tardio

Este modelo resulta més real que los anteriores y estd sustentado por mu-
chas investigaciones. Con éste se puede ver como crecimientos rdapidos, con
unaigualmente veloz extincion de los recursos, producen colapso en la pobla-
cién, cayendo vertiginosamente hasta su eliminacion parcial (o incluso total),
para nuevamente crecer y caer, produciendo ciclos en la densidad
poblacional a través del tiempo. A partir de este modelo, Meadows (1981)
desarroll6 simulaciones sobre la poblacion humana y con base en ellas
formulé impor-tantes recomendaciones para reducir su crecimiento y evitar
mortalidades en masa.

Si bien algunas de las ecuaciones expresadas por los investigadores
muestran oscilaciones poblacionales alrededor del valor asintético K, la
siguiente ecuacién resulta mas conveniente para formular el crecimiento
logistico tardio, en razén de la dilacién en la respuesta poblacional ante el
progresivo agotamiento de los recursos (véase figura 1.2b):

N

=+

=N,
1+

é—1
K M—A

donde A es el tiempo de retraso en la respuesta poblacional.
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1.2.4 Otros Modelos
Algunas otras ecuaciones sigmoideas propuestas en la literatura son:

— Gilpin y Ayala (1973):

Sio=1,lalogistica es simétrica; si ¢< 1, el punto de inflexion es anterior
aN =K/2;si¢>1 el punto de inflexion es posterior a N = K/ 2.

— Gompertz (1825):

dN N1 N
NIl =
dt K
— Pearly Reed (1923):
N, = K
1+ (K - NO J e—(r”+r1t+r2t ot )
ND
— Crecimiento con cooperacion:
dN 5 5
—=rN+bN" —cN-
dt

El crecimiento con cooperacién es aplicable a aquellas especies funda-
mentalmente de caracteristicas gregarias como abejas, termitas, hienas,
leones u hombres entre otras, donde se beneficia el individuo cuando convive
con congéneres, aunque existe naturalmente algtin limite superior que limita
o controla su crecimiento. La explicacion ecologica a este crecimiento radica
en el beneficio que reciben los genes de organismos emparentados que
trabajan mancomunadamente, lo cual constituye un paso biolégico de gran
trascendencia, puesto que le permite a cada individuo alcanzar una mayor
productividad, al capitalizar la energia que no malgasta en competencias
intraespecificas. De otro lado, le proporciona mayor eficiencia en la
consecucion de alimento y en la defensa ante predadores o competidores.

Distintos modelos de crecimiento han sido propuestos, ya no como una
funcién de la densidad y la capacidad de sostenimiento, sino respecto a
variables como la luz, los nutrientes, los alimentos o el espacio, que son los

12
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limitantes directos del crecimiento. La velocidad a la cual se puede absorber
o tomar un determinado recurso (por ejemplo un nutriente), se define como:

V=V S
- " S+K,

donde Ves la tasa de absorcion, V. esla maxima tasa de absorcion, Sla con-
centracion del sustrato limitante y K la concentracién del sustrato
requerido para obtener la mitad de la maxima tasa de absorcién (V /2).
Esta ecuacion, conocida como de estado estable de Michaelis-Menten,
originalmente aplicada en enzimologia, fue utilizada por Monod (1950) en
sus estudios de crecimiento poblacional. Con base en ella, Williams (1972)
define el cambio poblacional como:

dt "\ S+K,

Larelacion mas ampliamente usada para describir el efecto de la concen-
tracién de nutrientes en el crecimiento de bacterias y microalgas en estado
estable es la desarrollada por Droop (1986) (Ver Goldman y McCarthy 1978,

Mask 1982):
. Q—KQ}
“‘“[ 0

donde W esla tasa de crecimiento para @ infinito, ¢ la tasa de crecimiento,
Q la cuota celular o concentracién media de nutrientes por célula y K, la
minima concentracién del nutriente limitante requerido por célula.

1.2.5 Matrices de Proyeccion

En los modelos de crecimiento poblacional mas complejos se distinguen las
categorias por edad, diferenciando la tasa de crecimiento y la probabilidad
de supervivencia para cada clase de edad. De este modo, se establece un
vector de estado N, que define la distribucién de la poblacién por clases de
edad en cada tiempo, y una matriz de proyeccién M, que describe la
probabilidad de supervivencia de un elemento de un tiempo ¢ a un tiempo
t+1, o sea a la clase siguiente, asi como el nimero de elementos que nacen
de cada madre en cada clase. Asi, el vector de estado con m clases, en el
tiempo ¢ se escribe como:

13
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ND[
Ny,
Ny,
Nmt
Y la matriz de proyeccion:
Gn Gl G2 Gm—l Gm
P 0 O 0 0
0 P O 0 0
M=
0 0 O P, O

donde G, es el niimero de hembras que nacen por unidad de tiempo de cada
madre de la clase iy P, la probabilidad de supervivencia de una hembra en
la clase 7, de un tlempo t al siguiente.

Este modelo, conocido como matriz de proyeccion poblacional, se simpli-
fica si se trabaja unicamente con las hembras de especies bisexuales, asu-
miendo que los elementos dentro de cada clase tienen caracteristicas simi-
lares y constantes a través del tiempo.

El vector de estado en el tiempo 1, esiguala N, = M N , en el tiempo 2 a
N,=MN,=M:N,y en el tiempo ¢ se generaliza como:

N=MN,

Es importante anotar, que las variaciones sobre la distribucién
porcentual del vector de estado se reducen a través del tiempo, hasta
aleanzar una distribucién de estado estable, en la cual los cambios que
experimenta cada clase estdan acordes con la tasa de cambio poblacional y,
por tanto, la tasa especifica de cambio en cada categoria se hace constante.

En distribucién de estado estable, y tomando el vector de estado en
forma porcentual se tiene que n,, , =n,, 0 en valores absolutos N, , = M N, =
A N, donde A es un escalar denommado valor eigen o valor propio de la

14
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matriz M. En estado estable y de acuerdo al modelo de crecimiento
exponencial, A = K.

1.3 INTERACCION ENTRE ESPECIES

Los modelos de dindmica poblacional descritos previamente, parten del su-
puesto de que no existe interaccion entre especies. No obstante, es posible
construir modelos que permitan expresar tales interrelaciones, los cuales
son tema de andlisis en los siguientes paragrafos.

1.3.1 Competencia entre dos Especies

El proceso evolutivo de especiacién u origen de nuevas especies se realiza
por la competencia intraespecifica. En ésta, individuos de una misma especie
se diseminan espacialmente, formando poblaciones cuyos ambientes presen-
tan divergencias que las impulsan a desarrollar determinadas caracteristicas
feno-genotipicas, en razon de las condiciones particulares de cada entorno.
De esta manera, especializaciones que dan lugar a razas ecotipicas generan
con el tiempo distanciamientos genéticos que finalmente llegan a constituir
especies diferentes, al imposibilitarse su entrecruzamiento.

La competencia es quizds el més importante término de referencia
ecol6-gico, dado que impulsa a las poblaciones a su evolucién y a la naturaleza
a su diversificacién; de esta manera, la captacién de recursos por parte de
los ecosistemas se optimiza, su biomasa se hace potencialmente més alta y
el sistema adquiere una estructura mas compleja, donde cada vez se desper-
dicia una menor cantidad de material nutritivo.

Si bien en la competencia interespecifica quedan relegadas las
rivalidades por jerarquia social y reproduccion, otras como utilizaciéon de
alimento y biotopo persisten. Es en este momento cuando aquellas especies
maés simi-lares buscan alejarse, no s6lo a través de la utilizacién de recursos
diferentes, sino también evitando el encuentro mediante una segregacion
espacial, temporal o ambas.

Como ya se habia mencionado, las especies se catalogan de acuerdo con
su tactica o ardid de desarrollo evolutivo en especies de estrategia 1 y k.
Las primeras corresponden a especies generalistas, pioneras o coloniza-
doras, quienes por su alta tasa reproductiva son capaces de arribar en primer
término a cualquier espacio vacio o ambiente disponible; sus ciclos de vida
son cortos y esto les permite rdpidamente dar paso a nuevas generaciones.
Las segundas son las especies especialistas, de mayor eficiencia en la
utilizacion de recursos, y por ello competitivamente més fuertes.

15
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Los ambientes inestables confieren alta posibilidad de persistencia a
aquellas estirpes colonizadoras, pues la implantacién de las especialistas se
restringe por sus menores tolerancias fisiologicas. Ambientes estables permi-
ten por el contrario la exclusion competitiva de las especies generalistas por
las especialistas.

Existen situaciones en las cuales la competencia entre dos especies es
tan fuerte, que la presencia de una de ellas inhibe radicalmente la llegada de
la otra, por liberacién de sustancias téxicas o simplemente por la modifica-
ci6n de las caracteristicas medioambientales; la competencia interespecifica
implica la posibilidad de extincién de alguno de los competidores.

De otro lado, especies que adquieran la capacidad de predar organismos,
sustancias téxicas o materiales de desecho, pueden hacerse competitiva-
mente fuertes. Igual ocurre con tolerancias a condiciones extremas, bien
sea ante parametros fisicoquimicos o limitaciones de recursos (alimento,
agua, luz o nutrientes). La inclusion de terceras especies dentro de la compe-
tencia juega también un papel importante; se puede evolucionar eliminando
predadores o parasitos, ganando simbiontes, estableciendo relaciones
comensales y ampliando o reduciendo el nicho tréfico, segin lo que resulte
mas adecuado.

Por demas, la mayor presién de seleccion sobre alguno de los competi-
dores puede favorecer su evolucion, principalmente cuando la variabilidad
genética poblacional es grande, lo cual beneficia la coexistencia mutua.

Haldane (1932) sugiere que la tasa de evolucion competitiva de un ecosis-
tema debe ser mayor en las especies raras, pues la mayoria de sus relaciones
resultantes son de cardcter interespecifico, mientras que aquellas especies
comunes tienen mayor cantidad de relaciones intraespecificas. En la medida
en que las especies raras se hacen mas comunes, su ventaja se va perdiendo.

Las formulaciones matematicas que describen el efecto de competencia
entre especies son prolongaciones del modelo de crecimiento poblacional
dependiente de la densidad (competencia intraespecifica), al cual se afiade
un término de competencia interespecifica. Se define la tasa de cambio
poblacional de dos especies que compiten como:

dN, 5
0 =aN,-bN,”—cN,N,
dN, 5
7 =dN,—eN, - f N\N,
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denotando con cy fel grado con que las especies dos y uno respectivamente,
afectan el crecimiento de la otra especie. Si se reorganizan estas dos
ecuaciones en términos de la tasa de crecimiento y la capacidad de sosteni-
miento de cada especie, se obtiene lo siguiente:

AN
EL N, - (—r' ) N2 - [—rl ] o, NN,
dt K, K,

dN, n 2 r
=nN, - N, - o,,N,N,
dt K, K,

Factorizando se tiene que:

ﬂ:rN Kl_Nl_alzNZ
a ! K

1

dt K

dN K,-N,-o, N
2 — ”2 N2 2 2 2171
2
Ecuaciones de competencia de Volterra y Gause. Los coeficientes o,
corresponden a las constantes de competencia interespecifica.

En condiciones de equilibrio se tiene por demés que dN./dt = dN, /dt =
OyportantoK -N -0, N,=0y,K,-N, -, N, =0. Esdecir, K =N +o,N
vK,=0, N, +N,.

2

En forma matricial K = A N, donde:

1 o,

o, 1

La matriz A suele llamarse matriz de la comunidad, matriz levins
(Pielou 1977, Vandermeer 1981, Nisbet y Gurney 1982) o matriz de gremio
(Hutchinson 1981).

El punto de equilibrio se establece mediante las siguientes ecuaciones:

_ K, —K,,, determinante de A,

N,

' l1-a,0,  determinante de A

K, -K o, determinante de A,

N

1o, determinante de A

17
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De forma similar, los puntos de corte para la primera, asi:

Y parala segunda del siguiente modo:

N, =0, N,=K,; N,=0, N,=—2
aZl

Cuatro casos pueden presentarse durante el estudio de la competencia

entre dos especies como se ilustra en la figura 1.3:

ii.

iii.

iv.

Puede ganar cualquiera de las dos especies, dependiendo de los valores
poblacionales iniciales. El punto de equilibrio es inestable. En ella K, >
K, /o, y K, >K, /o,

Hay coexistencia y el punto de equilibrio es estable. Con K, <K, /oy, y,
K, <K, /o,

Para cualquier situacién inicial, la especie uno siempre termina extin-
guiendo a la especie dos. Sus pardmetros son K, > K, /o, y, K, <K, /o,
Para cualquier situacién inicial, la especie dos siempre termina extin-
guiendo a la especie uno. En contraposicién a la anterior, K, <K, /o, y,
K,>K, /o,,.

Estas ecuaciones se resuelven a partir de formulaciones de crecimiento

dependientes de la densidad que involucren la interaccién entre las especies,
es decir:

N e’l (K =Ny(y=0oNy () Ky

N 1(t)

1+ =

N 73 (K3 =Ny 1y =01 Ny (1)) K
2(1)

N

20+ —

Se pueden generar también otras dos ecuaciones de intervalos de tiempo

discreto, a partir de la solucién del modelo logistico, agregando un término
referente a la competencia interespecifica v :

Nl(t+1):N

1) i

1
1+ K] ]\,l(t)+Y1N2(t)
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N1

Ki

K2/ 0,

N1

K2/ 0,

Ki

N1

K1

K2/ 0,

N

Ka/0,,

Ki

\
/

Caso i

/
N

Ki/o, Ko N2
Caso ii
Ko Ki/o,, N2
Caso iii
K2 Ki/oq N2
Caso iv
Ki/oy Ko N2

Figura 1.3 Competencia entre dos especies.
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5]

&

Nz(m):Nz(z) )
1"{ K, ]Nz(t)+72N1(z)

La simplicidad de los modelos expuestos contrasta con la complejidad
de los sistemas naturales, puesto que en ellos no se consideran factores
am-bientales, heterogeneidad espacial, gradientes y entradas aleatorias;
también factores bidticos, que incluyen variabilidad genotipica, estructuras
de edad, tiempos de respuesta e interacciéon con otras especies. Unos y otros
eviden-cian algunas de las dificultades con las que se enfrenta el investigador
al tratar de describir los procesos naturales.

Otros modelos de competencia son presentados por Ayala et al. (1973,
en Hutchinson 1981).

1.3.2 Competencia entre K-Especies

De manera similar al procedimiento expuesto para describir la competencia
entre dos especies, se pueden proyectar estas formulaciones hacia una
competencia interespecifica de K especies, asi:

dN, Ki_Z%N/
K.

=yrN|—="11L
dt !

1

i

1.3.3 Predador - Presa

Paralelamente al proceso de competencia interespecifica, la interrelacion
predador-presa cumple un rol categérico dentro del proceso evolutivo de
las especies. Los predadores son quienes desempeian el papel de selectores
naturales, dado que toman las fracciones de menor idoneidad dentro de sus
presas. Este fenémeno impulsa tacitamente al favorecimiento de los geno-
tipos mas dificiles de capturar y, por tanto, obliga al predador a superarse
simultdneamente con su presa. De este modo, las presas evolucionan para
ser menos presas y los predadores para ser mas predadores.

Otra propiedad de esta importante interrelacion es la de autorregular
los valores poblacionales: una limitacién de nutrientes abrevia el crecimiento
vegetal y reduce a su vez a herbivoros y carnivoros, e inversamente, una
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proliferacién de nutrientes favorece a todos los niveles tréficos. La estructu-
racion trofica del sistema se caracteriza por un ciclo de materia y un flujo
de energia, cualidades que restringen o limitan el nimero de eslabones ali-
menticios de un ecosistema. De esta forma, el nivel de los tiltimos carnivoros
presenta una biomasa tan pequefia, que no permite la existencia de un
predador sobre ellos.

Cabe recordar que la accién del predador requiere detectar a su presa,
perseguirla, alcanzarla, derribarla y matarla, lo cual produce de por si un
alto gasto de energia. Por esta razon, frecuentemente se evalia la apetencia
de un organismo hacia otro como la diferencia entre la energia ganada en
su consumo menos la requerida para lograrlo. Numerosos cocientes que
relacio-nan disponibilidad del alimento, consumo, asimilacién y produccion
han sido propuestos como estimativos de eficiencias alimenticias, haciéndose
extensi-bles a relaciones de productividad como el caso de produccién /
respiracion y produccion / biomasa.

La evolucién tiende a favorecer la eurifagia o consumo de multiples ali-
mentos en ambientes fluctuantes en contraposicién a una menor eficiencia,
mientras que en ambientes estables se incrementa la estenofagia, maximi-
zando asf la productividad. De este modo, en los primeros el sistema tréfico
es de tipo red y en los segundos de tipo cadena; en estos tltimos se limita el
numero de vias de intercomunicacion y en consecuencia la capacidad homeos-
tatica, tal es el caso de ecosistemas tropicales como bosques y arrecifes
coralinos.

El modelo matemético mas sencillo que relaciona a dos especies, una
predador y otra presa, es el de Lotka y Volterra (véase figura 1.4):

dN

dt” =aN,-bN,N,
dN

dtD =cN,N,—dN,

donde N, es el nimero de presas, N, el niimero de predadores, a la tasa de
crecimiento de la presa en ausencia del predador, bN , la reduccién que causa
el predador en la presa, d la tasa de mortalidad del predador y c¢N, la tasa
de crecimiento del predador, proporcional a los encuentros con las presas.

Deben notarse las limitaciones de este modelo, dado que términos de
retroalimentacién por competencia intraespecifica no se presentan para
presas ni predadores. De igual modo, se relacionan en forma lineal las tasas
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de crecimiento, lo cual no siempre ocurre en la naturaleza. Son validas, por
demas, otras razones que restringen su aplicabilidad ya expuestas anterior-
mente para el caso de competencia.

De manera general, segtin el tipo de interrelacién entre dos especies,
se asigna el signo a cada uno de los coeficientes cruzados tal como se ilustra
a continuacién:

o, 0, Interrelacion

+ + Mutualismo

+ 0 Comensalismo

+ - Predacién, parasitismo
0 0 Neutralidad

0 - Amensalismo

- - Competencia

Habitualmente, los efectos de interaccién entre diferentes variables
se representan como un efecto multiplicativo de acuerdo con la ley de accion
de masas, es decir, se asume un cambio proporcional al producto de
elementos que se interrelacionan entre si. Estas relaciones, no obstante,
suelen ser atin mas complicadas (Margalef 1977).
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Presa

Numero de individuos

B Predador

Tiempo

Numero de presas

Numero de predadores

Figura 1.4 Relacion predador- presa.
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llado en el pais que aborda la ecologia con un enfoque
estadistico. Es un libro de inmensurable valor académico
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diseiiados para resaltar las bondades y debilidades de las
diferentes formulaciones, indices o analisis estadisticos pro-
puestos, de tal manera que al finalizar el mismo, el profesio-
nal estara en capacidad de diseiar, ejecutar y evaluar inves-
tigaciones con el mas alto rigor cientifico.

Son nueve capitulos que dan una amplia cobertura al
estudio de la estructura de los ecosistemas naturales y a su
relacion con los gradientes ambientales, incluidas aquellas
variables causantes de problemas de contaminacién. Com-
prende topicos tales como Dinamica de Poblaciones, Distri-
bucién Espacial y Temporal, Muestreo, Diversidad, Analisis
de Clasificaciéon y Ordenacion, Busqueda de Especies con
Potencial Indicador y Bioensayos.
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