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Dinamica poblacional, fisiologia y
conducta: una aproximacion teorica
RODRIGO RAMOS-JILIBERTOI

Resumen. Presento en este capitulo un nexo entre procesos ecol6gicos a nivel
individual y poblacional a traves de la incorporaci6n de variables fisiol6gicas y

conductuales en modelos poblacionales. Se discute la uti/idad y diversidad de la
modelaci6n matematica en el marco de la ecologia te6rica de poblaciones. Se
presenta una slntesis parcial de los principios fundamentales de dinamica
poblacional. Finalmente, se discute c6mo incorporar realismo biol6gico en mo­
delos poblacionales, en la forma de relaciones funcionales que describan las
consecuencias pr6ximas de procesos fisiol6gicos y conductuales relevantes.
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INTRODUCCION

La intencion de este trabajo es organizar y exponer algunos conceptos de ecologia
teorica que permitan entender de que manera pueden vincularse formalmente
dos niveles de organizacion biologica, el individual y el poblacional.

Las caracteristicas individu'iles que poseen una relevancia mas directa en
cuanto mecanismos determinantes de procesos a nivel poblacional, son aquellas
que gobiernan las tasas de adquisicion de recursos, su conversion a biomasa del
consumidor, las tasas de perdida de biomasa y la asignacion diferencial de la
biomasa neta retenida a crecimiento som<itico, almacenamiento y reproduccion
(Murdoch et al. 1992).

Las tasas de adquisicion de un organismo son influidas por sus requeri­
mientos energeticos y nutricionales, y acotadas por restricciones de caracter
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extrinseco (caIllidad y calidad de oferta alimenticia, condiciones biologicas y
ffsicas) e intrfnseco (caraclerfsticas eslruclurales, fisiologicas y conductuales de
los organismos) (Bozinovic 1993, Bozinovic & Marlinez del Rio 1996). Par otro
lado, los procesos de conversion de recursos consumidos a biomasa propia son
definidos por la eficiencia a la cual los diferenles componentes (energeticos y
no-energeticos) son procesados pOl' el organismo. La eficiencia de conversion
puede variar en funcion de la composicion del recurso, su abundancia, 0 por la
actividad fisiologica y conductual del consumidor. Finalmenle, las tasas de per·
dida de biomasa a nivel individual se explican por la utilizacion metabolica de
recursos en procesos fisiologicos de mantencion y actividad. La muerte de los
organismos. ya sea por senectud. estres fisiologico, parasitismo. inanicion 0

depredacion, constiluye un proceso que afecta la lasa de perdida de biomasa a
nivel poblacional.

Si bien reconocemos que estos procesos son reales, la cuestion es como
dar cuenta formalmente de esla complejidad biologica de modo de aumentar
nuestro entendimiento y poder de prediccion respecto de los sistemas naturales.

Uso de modelos en ecologia de poblaciones

Un modelo es una simplificacion de la realidad, hecha con proposilos defini·
dos. Un modelo, por lanto no puede incluir todos los aspeclos del fenomeno
de interes pueslo que eso convertiria al modelo en la realidad misma, perdien­
do toda utilidad. Par el contrario, un modelo debe incluir el minimo de ele­
menlos, solo aquellos que capturan la esencia del problema. Obviamenle exis­
te discrepancia sobre que elementos pueden considerarse esenciales. Si dife­
rentes modelos arrojan una prediccion cualilalivamenle equivalenle, los ele­
meIllos compartidos par ellos pueden indicarnos que componenles pueden
considerarse relevantes, y al mismo tiempo la prediccion comllll adquiere ro­
bustez. Una teorfa es un grupo de model os y sus consecuencias robuslas, y
ella nos permitira efectuar cierlas predicciones del fenomeno de interes y nos
ofrecera explicaciones plausibles, muchas veces contrainluitivas, de los pro­
cesos generadores de los patrones observados (Cooper 1996). Al mismo tiem­
po, las leorias y sus modelos nos ayudan a identificar paramelros relevanles
como nuevos objelos de esludio, a la vez que son una fuenle de nuevas hipo­
tesis para ser sometidas a prueba con otras herramientas cientificas (Levins
1968) .

Un modelo no debe ser calificado como verdadero 0 falso (e.g. Hastings
1997) puesto que, por su naluraleza, siempre exislira algllll grado de diferen­
cia entre sus predicciones y las observaciones reales, aun cuando nuestras
observaciones sean medici ones perfectas. POl' 011'0 lado, un ajuste
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estadfsticamente decente entre prediccion y observacion no es prueba de que
la teoria sea correcta (veanse Mueller & Joshi 2000). En cambio, los modelos
pueden evaluarse segun su utilidad (Kooijman 2000), la cual dependera del
problema en consideracion y del estado de desarrollo historico de la teoria.
Asumiendo que tenemos una pregunla en menIe, la tarea del ecologo teorico
es, primero, construir un modele 0 un set de modelos adecuados al proposilo
definido; segundo, analizar cada modele por medio de herramientas matema­
ticas, y tercero, interpretar los resultados de los analisis en terminos biologi­
cos (Caswell 2001). Construccion, analisis e interpretacion son pasos
secuenciales y obligados en un trabajo de modelacion biologica, que requie­
ren del manejo de diferentes habilidades intelecluales y tecnicas. En el pre­
senle trabajo, desarrollare aspectos relacionados solo con la primera etapa,
construccion de modelos, la cual exige un conocimiento matematico elemen­
tal (un semestre de algebra y un semestre de calculo) centrado en el manejo
de conceptos y no en operatoria. Ademas, la construccion de modelos no es
un procedimienlo cientifico per se (Gelz 1998), sino un arte que forma parte
de un procedimiento cientifico, del mismo modo que la formulacion de una
hipotesis en un trabajo empfrico es un paso donde se requiere creatividad,
logica e informacion pero no constituye ciencia en ausencia de la puesta a
prueba de la idea. La etapa de analisis de un modele involucra un conoci­
miento mas sofisticado de metodos matematicos y/0 informaticos a traves de
los cuales se lleva a cabo la puesta a prueba de la hipolesis matematica, que
debe finalmente ser transferida a terminos biologicos durante la interpreta­
cion. El lector interesado en una buena introduccion a melodos de analisis
puede consultar los textos de Edelstein-Keshet (1988) y Mueller & Joshi (2000).
Aquel interesado en metodos de contrastacion entre predicciones y observa­
ciones, puede dirigirse a Hilborn & Mangel (1997).

Una poblacion biologica 0 un grupo de poblaciones interactuantes, e.
g. un sistema simple de un depredador y una presa, 0 una comunidad entera,
se podrfa representar formalmente con modelos de diferente nivel de comple­
jidad, generalidad y realismo. La teoria de loop-analysis (Levins 1974, 1975)
permite incluir un gran numero de poblaciones inlerrelacionadas entre sf y
por tanto representar siluaciones muy complejas. Esto es posible puesto que
solo la calidad de cada interaccion es considerada, sin importar la magnitud 0

relacion funcional entre las unidades en interaccion, ni los mecanismos que
subyacen a la naturaleza de la relacion. Esta metodologfa se alimenta con
informacion cualitativa, y representa una aproximacion holista al estudio teo­
rico de los sistemas ecologicos. Sus predicciones son igualmente cualitativas.

En el vertice reduccionista del espacio de aproximaciones teoricas a la
dinamica poblacional encontramos los modelos basados en el individuo 0 IBMs
Lomnicki 1988, De Angelis & Gross 1992), cuya premisa es que una pobla­
cion biologica posee atributos esenciales que radican en las diferencias entre
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los individuos componentes de la poblacion. Por tanto el verdadero comporta­
miento dinamico del sistema solo puede reconstruirse a partir de la modelacion
explfcita de sus elementos constituyentes y sus interacciones. Asi, la sucesion
de estados de la poblacion (p-Slale) se deline como la distribucion de frecuen­
cias de los estados de los individuos componentes (i-slate), y se predice en
base a la simulacion del comportamiento de un numero de organismos que
siguen reglas individuales, las coales delinen sus estados futuros en funcion
de los estados presentes y los efectos del ambiente (incluidos en este los otros
organismos de la poblacion). Esta herramienta permite incorporar mucho de­
talle y realismo biologico en la modelacion, y es especial mente apropiada
para representar procesos realizados por poblaciones compuestas por pocos
individuos distribuidos heterogeneamente. La mayor desventaja de estos mo­
delos reside en su intratabilidad analftica coando las unidades constituyentes
de la poblacion son mas que unos pocos individuos. Este impedimento difi­
culta extraer patrones resultantes c1aros y generales a nivel poblacional, debi­
do al complejo comportamiento exhibido por cada individuo.

En otros tipos de modelos (lumped-models), los individuos se asignan
a cierto numero (generalmente pequeno) de c1ases discretas, cada una de elias
con reglas particulares que determinan su dinamica, y dentro de las coales los
individuos se asumen equivalentes. Estas consideraciones dan origen a los ya
familia res modelos estructurados. La estructuracion puede realizarse basado
en definir c1ases segun edad, tamano corporal, estado de desarrollo (veanse
Cushing 1998, Caswell 2001) 0 basado en estado lisiologico, (Metz & Diekmann
1986). En el casu en que el numero de c1ases sea igual a uno, se asume que no
existen diferencias interindividuales en la poblacion y el modelo sera no-es­
tructurado.

Los modelos no-estructurados sacrilican realismo biologico al consi­
derar que la poblacion es una masa homogenea de componentes, pero consti­
tuyen UDa aproximacion que, por su simplicidad, permite un analisis mas
profundo, una interpretacion mas clara, y la adicion de complejidad en un
sentido diferenle al de la estructuracion. En este trabajo, el proposito es ilus­
trar conceptos y por tanto utilizare solo expresiones deterministas en tiempo
continuo, sin incluir estructura poblacional, con utilidad explicativa mas que
predictiva, y con un sesgo hacia el tipo de modelos de mi interes mas inme­
diato. Sin embargo, con un minimo de manejo los mismos conceplos pueden
ser transferidos a modelos estructurados, en tiempo discreto 0 estocasticos.
Las variables de estado pueden ser entendidas como numero de organismos
por unidad de espacio (densidad), aunque considero mas util para el proposi­
to de este articulo delinirla como densidad de biomasa, energia 0 nutrientes.
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Principios fundamentales de dina mica poblacional

EI interes central en el estudio de la dinamica de poblaciones, es en tender las
causas de las f1uctuaciones -en el tiempo yen el espacio- dellamano de eslas.
Estas "causas" corresponden a procesos que operan a varios niveles, y diferen­
tes aproximaciones (p.e. estadfstico-fenomenologicas, demograficas,
mecanicistas) pueden ser utilizadas con el proposito de responder la misma
pregunta (;como se explica el patron dinamico observado de la poblacion?l
bajo diferentes perspectivas.

Los patrones de cambio temporal (y espacial) del tamano de las pobla­
ciones naturales estan determinados por el estado de los componentes demo­
graficos del sistema en cuestion (tasas de natalidad, reclutamiento,
sobrevivencia). A su vez, estos parametros demograficos de la poblacion son
el resultado de procesos experimentados por los individuos (desarrollo, repro­
duccion, muerteJ, los cuales son finalmente definidos por mecanismos fisio­
logicos y conductuales como adquisicion, asignacion y perdidas de energfa y
materiales cuya expresion esta sujeta a restricciones dinamicas intrfnsecas y
ambientales.

Los patrones cualitativos basicos de dinamica poblacional han sido
desde temprano asignados a unas pocas clases: crecimiento, equilibrio, osci­
laciones, decrecimiento, extincion, estallidos (outbreaks) y desplomes (crashes)
(Allee et al. 1949). Los sistemas biologicos son sistemas dinamicos (vease
Berryman 1981), Ysi podemos eventualmente enlender, explicar y predecir el
comportamiento de una poblacion a traves de la utilizacion de herramientas
de la teorfa matematica de sistemas dinamicos, entonces debemos contar con
modelos que, para un proposito definido, representen adecuadamente los as­
pectos esenciales del sistema poblacional y contengan los elementos necesa­
rios para dar cuenta del problema particular que nos interesa. Lo anterior
requiere la existencia de una teorfa general de dina mica poblacional que cuente
con un conjunto de postulados y leyes sobre los cuales sostener la construc­
cion de un modelo especffico.

La ecologfa de poblaciones como disciplina cuenta con un ntimero re­
ducido de principios generales. que la ubi can en un lugar de excepcion dentro
de las ciencias ecologicas. Es discutible si eslos principios corresponden es­
trictamenle a leyes verdaderas (al estilo de las leyes de la ffsicaJ, 0 constitu­
yen leoremas (principios que emanan como consecuencia de otro conocimiento
aceptadoJ, 0 simplemente postulados (vease Thrchin 2001). Sin embargo, en
anos recientes algunos autores han reconocido la analogfa entre principios
basicos de dinamica poblacional. y ciertas leyes de la mecanica. Ginzburg
(1986) reconoce que el principio de crecimiento poblacional exponencial. que
es representado en tiempo continuo como
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(2)

(I)dx _rx2.
de

es analogo a la ley de la inercia. Este principio puede expresarse, en I<~r­

minos ecologicos, como que toda poblacion biologica cambia de tamano en for­
ma geometrica, e menos que existan otras fuerzas que alteren este patron. Este
modelo de crecimiento atribuido a Malthus (1798)3, fue sugerido como principio
general de crecimiento por Hutchinson (1975) y defendido como el primer prin­
cipio de la dinamica poblacional, con estatus de ley cientifica, por Ginzburg (1986),
Berryman (l999a), y Thrchin (2001).

Existe tambien concordancia entre algunos autores que la autolimitacion
del crecimiento, operando como un proceso de retroalimentacion negativa
canonicamente designado como denso-dependencia, es una de las fuerzas prima­
rias que desvfan de su tendencia geometrica el patron de crecimiento de las po­
blaciones. Este proceso de auto-limitacion puede ser formalizado de diferentes
formas, pero la mas prevaleciente en la tradicion ecologica es la formulacion de
Verhulst (1838), conocida como ecuacion logfstica:

dx _ x (r-bx)
dl

donde se asume que la tasa per capita de cambio de x se explica por una
potencialidad de crecimiento maximo (r), menos una resistencia al crecimiento
(bx) que es directamente proporcional a x. Si definimos que, cuando la tasa de
cambio el nula, x toma un valor igual a K, resulta que b ~ r/K y obtenemos la
familiar expresion

:_~~:] (3)

donde K es comunmente interpretado como el valor maximo de x que
puede sustentar su ambiente especifico. Sin embargo, por definicion Kes simple­
mente eltamano poblacional de equilibrio. A traves de un analisis de estabilidad
elemental (ver p.e. Yodzis 1989) podemos verificar que el unico equilibrio no­
trivial4 K es un equilibrio estable y este punta por tanto se comporta como atractor
de todas las trayectorias que se inician con x > O. Desde el punta de vista dinami­
co, por tanto, la inclusion de autolimitacion en modelo basico de crecimiento
ejerce un efecto estabilizante.

2 Dande x es la variable de estado, tamai'1Q poblacional, y es expresada m.is comtinmente como ntimero
o densidad de individuos 0 biomasa. EI paramelfo r corresponde a Iii 1<1sa de cambio de la variable POf
unidad de 101 misma.

3 Aunque Allee et 011. (I949) sostienen Que 120 M\os antes, M. H,lle (I 677. The Primitive Origin.llion of
Mankind. London, Shrowsbery) anticip6 la lloci6n de tendencia 'II crecimiento geometrico en 1.1 pobla­
ci6n humana.

4 Un equilibria se encuentr.l en x - 0,011 que lIo1mamos trivial, puesto que denIm del marco del modelo
analizado, esta condici6n es biol6gicamente irrelcvanle.
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Un tercer proceso que modifiea la realizaci6n del crecimiento poblacional
exponencial es la interacci6n tr6fica, particularmente la depredaci6n. Este se ins­
tala como otro principio fundamental de la dinamiea poblacional (Berryman 1999a,
Thrchin 2001). La teoTia de depredaci6n se basa fundamentalmente en los traba­
jos de Lotka (1925) y Volterra (1926), quienes independientemente desarrollaron
un modelo que captura la esencia de una interacci6n depredador-presa, esto es, el
acoplamiento de sus dinamieas y la inherente tendencia cicliea de sus trayecto­
rias. Si una poblaci6n cualquiera es gobernada por la ley de crecimiento geome­
trico en tanto no exista interacci6n tr6fica explicita, la adici6n de la depredaci6n
se realiza a traves de un termino Yrfi, donde Y es el tamano de la poblaci6n de
depredadores y rfi es la tasa de extracci6n de presas por unidad de depredador
(I.e. una tasa per capita de extracci6n). EI supuesto mas simple respeclo de ( es
considerar que la tasa de extracci6n de presas por eada depredador ocurre en
proporci6n directa a la abundancia de estas, I.e. rfi - ex. Esto nos permite formu­
lar la mas simple ecuaci6n para una poblaci6n que es depredada:

dx (4)
d/-rx - yex

si consideramos que el tamano de la poblaci6n de depredadores es una
eantidad constante, 1a anterior ecuaci6n se reduce a

dx , (5)lit =rx,

donde r' - r-yc. Evidentemente este modelo corresponde al mismo mode­
10 geometrico de crecimiento, con la uniea distinci6n cuantitativa que el valor de
la tasa per capita de crecimiento r es ahora mas reducido. La verdadera esencia de
la relaci6n depredador-presa se descubre al considerar el sistema con 2 variables
de estado (la poblaci6n de presas y la poblaci6n de depredadoresJ. Entonces, y
aludiendo al primer principio de dinamiea poblacional, una poblaci6n de
depredadores en ausencia de presas (su unico alimental decreeera
geometricamente. Esta tendencia al deeaimiento exponencial puede expliearse
como consumo de reservas y tejidos propios, 0 como canibalismo (Getz 1998). La
poblaci6n de depredadores ganara en biomasa (0 en individuos componentes) en
proporci6n a la tasa de extracci6n de presas. Estas consideraciones son expresa­
das a traves del modelo depredador-presa de Lotka-Volterra:

dx =rx-yex (6a)
dl

dy (6b)
- =-{Jy +dyex
dl

donde q es la tasa natural de decaimiento de los depredadores en ausencia
de presas y d es la eficiencia de conversi6n de presas extraidas a biomasa de los
depredadores.
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Los principios de crecimiento geometrico, autolimitacion e interaccion
trofica forman la base de una teoria integrativa de dinamica poblacional. Berryman
(l999a) propone dos principios fundamenlales ademas de los tres recien descri­
tos: cooperacion intrapoblacional y facto res Iimitativos. Aunque solo considere­
mos los tres principios que de consenso se estan estableciendo como teoremas 0

leyes fundamentales en dinamica poblacional, existe una gran variedad de for­
mas de incorporar estos conceptos en una reconstrucci6n teorica de la naturaleza
(i.e. un modelo]. Un mismo concepto puede ser formalizado por medio de dife­
rentes ecuaciones. ASl, la interaccion trofica entre una poblacion recurso (presa]
y una poblacion consumidora (depredador] ha sido representada por el modelo
(6] y sus multiples derivaciones, 0 por modelos estructuralmenle diferentes que
han gozado de una considerable atencion en la literatura ecologica. Un ejemplo
de esto es el modelo de Leslie (1948] modificado por May (1974]:

dxill -rx (J-x)-y¢

dy r-y J- -qy -
dt nx

donde no se respeta el principio de conversion de biomasa (Ginzburg
1998]. Es decir, el acoplamiento entre las dos ecuaciones no ocurre a traves del
proceso extracci6n-consumo-crecimiento. sino a traves del coeficiente de
autolimitacion de los depredadores (dado por ] cuyo valor es hecho dependiente
del inverso de la densidad de recursos. Por otra parte, en los modelos (6] y (7]
tampoco se respeta el principio de homogeneidad estructural (Berryman et al.
1995a]. Este postulado indica que, siendo una poblacion cualquiera consumidora
de recursos de nivel Ironco inferior y a la vez consumida por consumidores de
nivel trofico superior, no hay razon a priori para describirlas con supuestos basi­
cos diferentes (Getz 1984]. Por tanto un modelo sera eSlructuralmente homoge­
neo cuando las ecuaciones que describen la dinamica de las poblaciones del sis­
tema sean cualitativamente identicas. Un modelo que puede considerarse una
elaboracion a partir de (7], pero eslructuralmente homogeneo es el propueslo por

Berryman et al. (l995~:. G x. ci'" +§
-'-"'" x. Ti -bixi _ -'- _ -'-
dt l nixi.] xi

Este modelo representa el crecimiento de cualquier poblacion de nivel
trofico i, en funcion de la abundancia de la propia poblacion, y de las poblaciones
de niveles troficos inferior i-I (sus recursos] y superior i + I (sus consumidores].
Esle modelo sigue los principios fundamentales de dinamica poblacional ya enun­
ciados, y es estructuralmente homogeneo. Sin embargo, no obedece el principio
de conversion de biomasa sino que se construye a partir de supuestos basicos
diierentes (vease Berryman 1999b]. Por consistencia, podemos presentar ahora
un modelo que sl sigue el principio de conversion de biomasa, y al mismo tiempo
obedece a los principios de dinamica poblacional aqui enunciados, y presenta
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homogeneidad estructural:
dx (9)
lit' = [fj (II> j)-bjX;lXj -t/J j + jXj + 1

Este modele presenta mejores propiedades que (8) para fines teoricos. Es
sencillo incorporar el detalle biologico requerido para un deterrninado problema
especifico y suficientemente flexible como para especificar una diversidad de su­
puestos basicos en disputa. Sin embargo, el modelo (8). expresado en su analogo
discreto, es considerado mas util para propositos de pronostico y caracterizacion
estadistica (Berryman 1999b). Como veremos mas adelante, «P es ahora una fun­
cion de extraccion de presas por unidad de depredador. y f (<<P) es una funcion de
conversion de presas extraidas a biomasa de depredadores.

Aumentando el realismo biologico

Desde una perspectiva teorica y mecanicista, la incorporacion de realismo dentro
de expresiones generales tiene como proposito considerar explicitamente meca­
nismos plausibles como generadores de los patrones de interes. De este modo
emergen hipotesis que pueden ser sometidas a prueba empmcamente.

Uno de los primeros ingredientes que aportaron realismo a la formula­
cion de modelos poblacionales fue la modificacion de la funcion de extracci6n de
presas. Ellrabajo pionero de Holling (1959) sobre la expresi6n de las respuestas
funcionaless incorpora en la teoTia el concepto de saciedad de los depredadores.
Holling deriva, sobre consideraciones conductuales, una funcion no-lineal de
extracci6n que es luego verificada empiricamente (vease Taylor 1984). La siguiente
es la conocidaecuacion del disco 0 iuncion tipo II:

t/J ~ t/J (x) _~, (10)
1 +ahx

donde a es la tasa de encuentro entre depredador y presa, y h es el tiempo
de manipulacion por cada unidad de presa. Reordenando parametros la ecuaci6n
anterior puede expresarse por su equivalente

t/J = t/J(x) =~, (11)
fS+x

que corresponde a una hiperbola rectangular con asintota <X y parametro
de media-saturacion g.

De este modo la ecologia de poblaciones se alimenta de conceptos de la
ecologia de organismos en el desarrollo de su teoTia. Otra consideracion conductual

5 Si bien el termino respllesta {IHlcional se ha instalcldo por decadas en la Iileratura ecol6gica, ha sido
propuesto que {uncion de extraccion es un termino mas general y descriptivo (Gelz 1998).
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que ba generado vigor al debate teorico en dinamica poblacional fue la hipotesis
de razon-dependencia de Arditi & Ginzburg (1989, veanse tambien Abrams &
Ginzburg 2000). Esta hipotesis enuncia que no es la cantidad de recursos la varia­
ble que afecta la extraccion del mismo por parte de un consumidor, sino la razon
recurso/consumidor. AI reemplazar x por x/yen (11), obtenemos

¢ _ ¢(x,y) _~ (12)
~y+x

que es similar matematica y conceptualmente a la inclusion de
autointerferencia entre los depredadores en el proceso de extraccion de presas
(Beddington 1975, DeAngelis et al. 1975, Cosner et al. 1999). Entre las diferentes
consecuencias de procesos conductuales y fisiologicos involucrados en el proceso
de extraccion de alimento, podemos mencionar ademas la disminucion acelerada
de la extraccion cuando las presas se encuentran en bajas densidades (funcion
sigmoidea tipo III), y la disminucion de la extraccion cuando las presas se en­
cuentran en densidades muy elevadas (funcion no-monotonica 0 tipo IV). Una
expresion generalizada del modelo (12) que permite las dos formas recien men­
cionadas es:

oc xl.
¢ (x,y) - -u-+-:~::-'yllF--+ -:xljl7"1:

donde la funcion sera tipo II con A. = II' - 1, tipo III con A. = II' > 1, Ytipo
IV con II' > A. . Ademas la funcion sera presa-dependiente y no razon dependiente
con ~=O.

En el ambito de modelos troficos, el estudio de las consecuencias
poblacionales del comportamiento de las presas ba sido relativamente menor y
mas reciente en comparacion al analisis de la conducta del depredador (Sih 1987a,
Sib et al. 1988). Una de las propiedades mas notables de una poblacion que esta
sujeta a presion de depredacion es su capacidad de disminuir el exito del consu­
midor en la deteccion, captura, manipulacion 0 digestion de su alimento, a traves
de estrategias antidepredatorias que abarcan un amplio espectro de respuestas
fisiologicas, morfologicas 0 conductuales (Sih 1987b). Entre los primeros traba­
jos que analizan las consecuencias poblacionales del comportamiento
antidepredatorio estan aquellos que definen que una fraccion 0 numero fijo de
presas esta protegida contra la depredacion (Maynard-Smith 1974, Murdoch &

Oaten 1975, Harrison 1979). Este fenomeno es modelado a traves de modificar la
funcion de extraccion, por ejemplo una respuesta tipo II con refugio de presas
queda expresado como

¢ (x) _ oc (x -R) (14)
~+ (x -R)

donde R puede ser un parametro constante, Le. R=11 ' 0 una proporcion
de la poblacion de presas, i.e. R=11 x. La conclusion mas robusta es que este
rasgo antidepredatorio confiere mayor estabilidad a los sistemas simples depreda­
dor-presa; es decir, se reducen 0 eliminan las oscilaciones poblacionales por la
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• Fig. 1. Vulnerabilidad de presas en (uncian de fa abundancia de depredadores. La respuesta es
monotanicamente decreciente con z > 0, yean z > 1 fa funci6n es sigmoidea. El mdximo de la (uncidn es
1, el minima es (, y el punta de inflexiOn (con z elel/ado) se encuentra en u.

adicion de refugio (Maynard-Smith, 1974, Murdoch & Oaten, 1975; Harrison,
1979, Sih 1987a, Ives & Dobson 1987, Ruxton 1995, Scheffer & DeBoer 1995). Al
considerar de modo mas realista el proceso de comportamiento antidepredatorio,
se ha hecho necesario elaborar modelos algo mas complejos. As!, autores como
McNair (1986), Sih (l987a), Ives and Dobson (1987), Ruxton (1995), Ramos­
Jiliberto & Gonzalez-Olivares (2000), y Ramos-Jiliberto et al. (2002) han incor­
porado alglin tipo de costo, derivado de condiciones subOptimas en el habitat de
refugio, 0 como consecuencia de una disminucion de Ia captacion de alimento, 0

un aumento de los requerimientos de mantencion. Por otro lado, Sih (l987a),
Ives and Dobson (1987), Ruxton (1995), Ramos-Jiliberto & Gonzalez-Olivares
(2000), y Ramos-Jiliberto et al. (2002) han considerado que el numero 0 fraccion
de presas protegidas variara en funcion de la densidad de depredadores (I.e. una
respuesta inducible). Existe abundante evidencia empirica acerca de la ocurren­
cia de respuestas antidepredatorias inducibles en muchos taxa (ver Tollrian &
Harvell 1999). Una forma de modelar la vulnerabilidad (V) de una presa prome­
dio en funcion de la densidad de depredadores (y) es:

V _ V (y) _ 1 - u + U (IS)
1 + yzu·z

cuya representacion grafica puede verse en la Fig. I. Este modelo (Ra­
mos-Jiliberto & Gonzalez-Olivares 2000) considera que a muy baja densidad de
depredadores, las presas no presentan conducta antidepredatoria y por tanto su
vulnerabilidad es cercana al maximo - I. A medida que aumenta la densidad de
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• Fig. 2. Funciones de conversion de presas consumidas a crecimiento del depredador. EI grdfico (a)
muestra una funcion lineal. donde el crecimiento de los depredadores es negatiuo en ausencia de consu­
mo. m representa ia pendiente de la recta. y $ 0 indica ei requerimiento de mantencion (i.e. el consumo
requerido para crecimiento 0). El grdfico (b) muestra una funcion hiperbOlica con polo 0 (i.e. el creei·
miento de depredadores tiende a _OCI en ausencia de consunlO de aUmetllo). Ef partfmetro p indica ei
mdximo asinMtico de fa fllncion, y ei pardmerro $ 0 marltiene la misma definicion que en (a).

depredadores, las presas disminuyen el riesgo de depredacion a traves de su con­
ducta (ulilizacion de refugios, cambio de microhabitat, disminucion de su visibi­
lidad, exhibicion de defensas, etc.) hasta alcanzar un minimo _ a maximos valo­
res de y. EI parametro z determina la tasa de cambio de la conducta y u es el valor
umbral de y para el desencadenamiento de la respuesta.

Esta funcion de vulnerabilidad puede facilmente ser incorporada en un
modelo trOfico a traves de la modificacion de la funcion de extraccion, haciendo
el reemplazo x -xV(y)_ Analogamente, si la realizacion de la conducta
antidepredatoria, u otro factor endogeno 0 ambiental interfiere con algun proceso
incluido en la captura ° consumo de alimento, el parametro que representa ese
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proceso puede ser transformado en una funcion del factor modificador6. Si el
modelo poblacional respeta el principio de conversion de biomasa. entonces la
misma funcion de extraccion modificada determina un aumento en sobrevivencia
para las presas, y una disminucion de la incorporacion de biomasa hacia los
depredadores. Si. por el contrario. el modelo es del tipo (7) u (8) entonces sera
mas oscura la incorporacion de este proceso conductual que interfiere con el flujo
de energfa y materiales entre niveles troficos adyacentes.

EI modelo (9) esta parcialmente especificado, ya que contiene dos funcio­
nes que pueden adquirir diversas formas. En los parrafos precedentes he presen­
tado la derivacion algunas altemativas para la funcion de extraccion. (. La otra
funcion en (9) corresponde a H$). que define la conversion de biomasa extraida
a crecimiento de los depredadores. Esta funcion ha sido casi exclusivamente pre­
sentada en forma lineal (e.g. Berryman & Gutierrez 1999), 10 cual ha generado
numerosas crfticas al principio de conversion mismo (Berryman 1999b). Sin
embargo. muchas formas que se alejan de la linealidad son posibles de conside­
rar. aunque falta soporte empirico para proponer funciones mas complejas. La
funcion de conversion lineal tiene la forma

(($) - m$ +w. (16)
donde m y w son la pendiente e intercepto. aunque son interpretados

frecuentemente como eficiencia de conversion y tasa de mortalidad basal. respec­
tivamente. Esta ecuacion puede reescribirse como

(($)- m($-$O), (17)
donde $ ° representa el nivel de extraccion de alimento requerido para

mantener la poblacion con un crecimiento per capita brut07 igual a cero (Fig
Una funcion de conversion altemativa. presentada por Getz (1991) (Fig.

2b), conside[a que la tasa de conversion de alimento a biomasa del consumidor
debe tener una asmtota definida por restricciones fisiologicas y morfologicas. AI
mismo tiempo. la funcion de Getz define un decaimiento abrupto de los consumi­
dores cuando estan sometidos a ausencia de alimento. Esta ultima consideracion
soluciona el problema del "anabolismo agraciado" (Getz 1991. 1994, Berryman
1999b) 0 la inconsistencia de un decaimiento exponencial. La funcion de Getz es
de forma hiperbolica con polo cero:

(($)- p 1- [fj
donde p es el maximo asintotico.
Ya sea utilizando la funcion (17). (18), 0 alguna otra semejante. podemos

incluir la accion de determinados factores de interes que puedan estar modu1an-

6 Por eJemplo. sl la conducta antldepredatorla Ilene un costa de allmentaci6n. la tasa de encuentro entre
consumldor y recuno (Ec. 10) puede convertirse en una funci6n creciente de V(y).

7 EI creclmlento neto de la poblaci6n estanl dado par el creclmlento bruto f($). menos otros factores que
di!mlnuyen las entrada! de blomasa (e.g. aulo·limitaci6n) 0 aumentan las salida! (e.g. depredacl6n).
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do el gasto energetico de los organismos. Por ejemplo, un rasgo conductual como
la respuesta antidepredatoria puede aumentar el gasto metabolico via actividad
muscular y por tanto los requerimientos de mantencion representados por f seran
una funcion inversa de la vulnerabilidad (Ramos-Jiliberto et al. 2002). Asimis­
mo, el gasto metabolico es una funcion monotonicamente creciente respecto de la
temperatura ambiental en ectotermos (Collings 1995, Ramos-Jiliberto & Gonzalez­
Olivares 2000), y una funcion no-monotonica en endotermos (veanse e. g.
Bozinovic & Rosenmann 1988). De este modo, hipotesis fisiologicas y conductuales
pueden ser incorporadas en modelos poblacionales, a traves de relaciones funcio­
nales entre parametros y variables endogenas 0 exogenas. Una vez construido el
modelo poblacional con las relaciones de interes, su analisis formal revelara las
propiedades dinamicas que emergen de los supuestos explicitados.

Como se anticipo, en este articulo he expuesto algunas estrategias teori­
cas para incorporar, en modelos poblacionales simples, el resultado de procesos
que operan a nivel de individuos. Bajo la premisa de mantener la maxima simpli­
cidad posible, y evitar cualquier sofisticacion innecesaria, la aproximacion aqui
presentada ignora cualquier diferencia explicita entre los componentes de la po­
blacion. Cuando, por la naturaleza del problema en mente, la estructura poblacional
se considera un atributo esencial, los conceptos que aqui se han desarrollado
pueden aplicarse de modo equivalente en un modelo estructurado. Una estrategia
radicalmente diferente es modelar explicitamente a los individuos (e.g. McCauley
et al. 1990, De Angelis & Gross 1992, Kooijman 2000) 10 cual requiere posterior­
mente ensamblar 0 reconstruir la poblacion utilizando metodos numericos com­
plejos (e.g. DeRoos et al. 1992).

La incorporacion de ideas fisiologicas en modelos poblacionales no es
nueva, ciertos investigadores han desarrollado sistematicamente modelaciones
poblacionales basadas en procesos de nivel individual. La aproximacion
metabOlica de Gutierrez (Gutierrez & Baumgaertner 1984, Gutierrez 1992, 1996,
Gutierrez et al. 1994, 1999, d'Oultremont & Gutierrez 2002a, 2002b) para mo­
delar poblaciones simples 0 interactuantes, se basa en la incorporacion explici­
ta de la fisiologia de requerimientos, adquisicion y asignacion de recursos en
los organismos, y en como estos procesos determinan la expresion de las tasas
vitales (crecimiento, reproduccion y sobrevivencia). Por otro lado, la aproxima­
cion metafisiologica de Getz (Getz 1991, 1993, 1994, Bustamante et al. 1994) y
posteriores elaboraciones (Getz & Owen-Smith 1999, Ramos-Jiliberto & Gonzalez­
Olivares 2000, Ramos-Jiliberto et al. 2002) considera a cada poblacion como un
unico metaorganismo, cuya lasa de cambio de biomasa en el tiempo es determi­
nada por procesos de extraccion de recursos y su conversion a biomasa. Ambas
aproximaciones (de A. Gutierrez y de W. Getz) permiten desarrollar modelos
especfficos para poblaciones simples 0 en interaccion, estructurados 0 no­
estructurados, con parametros empiricamente derivables y funciones
contrastables.

1
518

1



Dinamlc,l pobldciondl, fisiologf,1 y conduct,,: Ulld apro:dmaciou teoriCd • RODRIGO RAMOS-JILIBERTO

A traves del desarrollo de modelos poblacionales basados en las propieda­
des organismicas es posible conectar mas directamente la invesligacion empirica
con la modelacion y contribuir asi al desarrollo de la teoda ecologica desde una
perspectiva mecanicista Lomnicki 1992).

Direcciones futuras

Areas promisorias de desarrollo disciplinario pueden vislumbrarse en a) la inte­
gracion de la dina mica poblacional con la dinamica evolutiva bajo supuestos
mas realistas, e incorporar a este marco los mecanismos fisiologicos y
conductuales relevantes, y b) el desarrollo teorico de vinculos entre diferentes
niveles de organizacion biologica, especialmente forzado por la revolucion
genomica que se esta iniciando.

Por otro lado, el trabajo teorico y en particular la modelacion
biomatematica se puede considerar como un grupo de herramientas a utilizar
en conjunto con otras aproximaciones (e.g. empiricas, observacionales) para
abordar un problema de interes. Bajo esta perspectiva, es deseable la integra­
cion definitiva del trabajo teorico a equipos de investigacion mas amplios y
f1exibles, que atiendan los requerimientos de cada integrante y aprovechen
sus resultados. De este modo, la extraccion de datos pod ria ser funcional a la
construccion y validacion de modelos, y los resultados teoricos podran ofrecer
hipotesis de interes para el empirico.

Finalmente, la ecologia teorica de poblaciones carece aun de un cuer­
po de conceptos, postulados 0 leyes fundamentales que Ie otorguen cohesion.
Una teoda unificada de dinamica poblacional es sin duda un objetivo de la
mayor importancia cuya factibilidad ha sido puesta en duda (ver Cooper 1996).
aunque existen avances notables como los trabajos de Berryman (1999a) y
Thrchin (2003). Se requiere, sin embargo, atencion inmediata al desarrollo de
puentes entre diferentes aproximaciones teoricas (e.g. entre IBMs y modelos
no-estructurados). Los modelos matematicos son herramientas Miles en dife­
rente grado y para diferentes propositos. Es infertil, por tanto, discutir si una
forma de modelacion es mejor que otra, sino mas bien se debe definir que
informacion otorga cada tipo de modelo, y obtener el maximo provecho cien­
tifico a traves de la utilizacion de las herramientas necesarias en forma com­
plementaria.

Agradecimientos. Este trabajo ha sido financiado por FONDECYT. pro­
yecto 3000051.
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