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PROLOGO

En un prélogo, el autor deberia de esbozar el contenido del libro, yaque e titulo es a menudo sdlo unaclave
sobre la obra que puede ser muy engafiosa. Pues bien, el temade este libro es 1o que se conoce como ecologia de
poblaciones. En estos tiempos de ruido, humo, asfalto, erosion y otros males similares no hay quien desconozcala
pal abra ecol ogia, ni carezca de cuando menos una vagaidea de su significado. Esta vagaidea suele coincidir con
la de "contaminacion ambiental”, y conlleva a pensar algo asi como que los ecologos son aguellos profesionales
encargados de liberarnos de la contaminacion. Sin duda, la ecologia como ciencia aporta métodos, conocimientos
y conceptos sumamente Utiles para el entendimiento y control de los problemas de la contaminacion del ambiente;
sin embargo, una mucho mejor ideade lo que es esta ciencia se presenta en la frase: "la ecologia esla historia
natural estudiada cientificamente." Desglosemos un poco esta definicion.

La historia natural, esa disciplina placentera que fue tan propia de amateurs acomodados (Felipe Barbarroja,
Maximiliano de Habsburgo, Carlos Darwin, etc.) es basicamente la observacion y descripcion de los seres vivos
en su medio natural: sus alimentos y modos de obtenerlos, la conducta reproductiva (cortejos, anidacion, cuidados
paternales, etc.), la estructura social de sus poblaciones, sus competidores, enemigos naturalesy "aliados"; en fin,
aquellas caracteristicas fisicas del medio que les son favorables (clima, suelo, etc.), son la materia de estudio de la
historia natural. Es interesante hacer notar que los mejores historiadores naturales han sido en buena medida
amateurs, esto es, enamorados de la naturaleza. Un contacto prolongado y estrecho con lo que podriamos llamar
de manera sencilla &reas verdes' (sean éstas selvas, bosgues, desiertos, praderas, jardines e incluso terrenos
baldios) es una condicién importante en el desarrollo de un historiador natural. No en balde los campesinos de
todo el mundo son con frecuencia los mejores conocedores de la historia natural de sus regiones.

Sin embargo, alahistoria natural le falta un componente para poder ser Ilamada propiamente ecologia. Este
componente es el método cientifico. En esencia, este método es la integracion de la teorizacion (abstraccion,
conceptualizacion, proposicién de modelos, generalizacion) y la observacion (registro, descripcion,
experimentacion). La ciencia propiamente dicha no es una mera recol eccién ciega de datos ni tampoco es la
contemplacion y andlisis de entelequias. El quehacer cientifico eslareflexion sobre las observacionesy la
obtencion de nuevas observaciones como consecuencia de lareflexion. El objeto de lareflexion son los datos,
pero las nuevas observaciones son muchas veces sugeridas por lareflexion previa, y no adquieren significado sino
en el contexto formado por las observacionesy los conceptos que | as anteceden. Laintegracion de datosy teoria
no se alcanza plenamente sino por la actividad colectiva de la comunidad cientifica. Esta descripcion esquemética
del método cientifico debera tenerse presente cuando en |os siguientes capitul os presentemas, junto con gjemplos
y casos reales, las hipotesis y model os que les dan coherencia.

De lo que hemos dicho podemos concluir que la ecologia es la actividad de observar, experimentar, hipotetizar y
teorizar sobre |os seres vivos, desde €l punto de vista de |as interacciones entre ellos y con su medio fisico. Una
rama de la ecol ogia (ecol ogia de ecosistemas) estudia principalmente la parte fisicoquimica de |os procesos
ecol6gicos. La estructuray dinamica de grupos de muchas especies es €l objeto de la ecologia de comunidades. El
estudio de lafisiologiay conducta de |os organismos desde un punto de vista ecol 6gico se llama autoecol ogia. Por
ultimo, la parte de la ecologia que se ocupa principalmente de las interrel aciones entre 1os seres vivos (esto es,

que hace abstraccion en lo posible del medio ambiente fisico), enfocandose sobre todo a estudio de los cambios
numéricos y evolutivos en grupos de muy pocas especiesy en dreas mas 0 menos restringidas, se llama ecologia
de poblacionesy es el tema de este libro.

En €l primer capitulo se presentan en forma algo esguematica los conceptos basicos de ecologia de poblaciones y
de teoria de la evolucion que se requieren para entender 1os argumentos del resto del libro.

En & segundo capitulo se introducen |os principales tipos de interacciones entre seres vivos, restringiendo la
exposicidn a encuentros entre individuos de la misma especie. Se presentan varios giemplosilustrativosy se
analiza laforma en que dichos encuentros tienden a hacer crecer o disminuir alas poblaciones, asi como las

consecuencias evolutivas que de ello se derivan.

En los siguientes tres capitul os se presenta un panoramamas real de las interacciones ecol 6gicas, considerando
encuentros entre individuos de dos especies diferentes. Estas interacciones, en las gue ambos participantes pueden



verse perjudicados, o uno se beneficiay € otro sale perjudicado, o bien, ambos se benefician, son consideradas
cada una en capitul os diferentes, y se analizan los cambios numéricos generados en una especie por la presencia
delaotra, asi como las fasci nantes adaptaciones que se presentan como consecuencia de lo anterior.

En € capitulo VI, dedicado a comunidades, se intenta presentar una mejor aproximacién alarealidad, a
considerar interacciones entre individuos de muchas especies.

Lainteresante preguntade si |as comunidades de seres vivos evolucionan como tales se examina brevemente.

L os ejempl os presentados en estos capitul os dan una pequefia idea de la maravillosa complejidad y riqueza del
mundo vivo. Asimismo, € ciimulo de datos y teorias sobre las interacci ones ecol dgicas puede ser aplicado a
problemas de produccién de alimentos, control de epidemiasy explotacién de recursos vivos. Por €llo, € ultimo
capitulo lo dedicamos a las aplicaciones de |a ecol ogia de poblaciones.

Finalmente, en el apéndice se describe un sencillo programa de computadora que permite simular la mayor parte
de las interacciones descritas.

Este libro pretende ser unaintroduccion a uno de |os més fascinantes campos de |a biologia moderna. El profundo
placer de trabgjar en contacto con lanaturalezay €l infinito asombro ante la riqueza de las adaptaciones de los
seres vivos a su entorno, aunados a la satisfaccion del trabajo intelectual riguroso, al andlisisy proposicion de
teoriasy modelos, y asu ulterior contrastacion en el campo, todo contribuye a hacer del estudio cientifico dela
historia natural una actividad completay Ilena de recompensas. Si este libro sirve para transmitir algo del encanto
de su estudio, habré alcanzado su objetivo.
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l. LA FAMILIA PEQUENA NO EVOLUCIONA MEJOR. ALGUNAS IDEAS

BASICAS SOBRE LA SELECCION NATURAL

Dio Naturaleza a cada cual de los animales admirable industria para su conservacion.
CAYO PLINIO SEGUNDO

PARA una personainteresada en la naturaleza, cualquier caminata por un bosque, un llano, una selva, oincluso la
observacion atenta de la poca vida natural que alin se encuentra en nuestras ciudades, puede suscitar una serie de
preguntas parecidas alas siguientes. ¢Por gué hubo tan pocas mariposas |lamadoras este afo? ¢Por qué hay tantas
moscasy tan pocas aguilas? ¢Por qué de un cerro al contiguo las especies de arboles son diferentes? ¢Por qué en
las ciudades | os gorriones son tan abundantes y no sucede asi con los cardenales?, etcétera. Estas preguntas se
refieren a conocimiento de ladistribucién y la abundancia de | os organismos.

Cuando se profundiza en |os problemas anteriores, aparece otro catélogo de preguntas superficialmente diferentes,
por gjemplo: ¢COmo encuentran las mariposas su comiday como se protegen de sus depredadores? ;:COomo se
pueden explicar los intrincados disefios de formay color que parecen ocultar a ciertas especies de sus enemigos
naturales? ¢;Cudl es el mecanismo por el que diferentes razas de la misma especie adquieren coloraciones distintas
en las diversas localidades? ¢A qué se deben los complicadisimos ritos de apareamiento de algunas especies de
aves?, ¢y por qué otras apenas presentan cortejo sexual? Y asi, hay gran cantidad de interrogantes similares
relacionadas con |as razones por las cuales 10s organismos se encuentran adaptados a su medio y presentan las
caracteristicas propias de sus especies.

Estos dos catal ogos de preguntas, aparentemente gjenas, en realidad son las caras de una misma moneda. Como
George Hutchinson |o ha expresado de manera tan acertada, estas preguntas corresponden al "teatro ecoldgico" y
ala'representacion evolutiva', respectivamente. La intima conexidn gque existe entre los cambios numéricos que
sufren las poblaciones de seres vivos 'y sus ulteriores cambios evolutivos fue expresada y fundamentada por
primeravez a mediados del siglo pasado por Carlos Darwin. Este capitulo se dedicard ala presentacion de los
argumentos subyacentes al concepto de seleccion natural, unaidea central en el pensamiento biol6gico modernoy
cuyo auxilio seraindispensable para dar coherencia alos capitul os siguientes.

Para no presentar la argumentacion en términos compl etamente abstractos, imaginémonos una pequefiaislaen
medio de un lago. Laisla se encuentra cubierta de pastos y algunos arbustos, poblada por insectos y una sola
especie de ratonesy es visitada ocasionalmente por tecolotes provenientes de las orillas del lago. Estaidlita, sus
habitantes y visitantes, son alavez los actoresy €l escenario del "teatro ecol6gico”.

El primer punto que examinaremos es el de los factores que determinan la cantidad de ratones en laisla. Hay
solamente cuatro causas que producen cambios en 1os nimeros. nacimientos, muertes, emigracion e inmigracion.
Las dos Ultimas lasignoraremos con € fin de no complicar innecesariamente las cosas (para esto pusimos alos
ratones en unaidlita, asi la probabilidad de escapar o recibir la visita de otros ratones es muy baja). En € siguiente
capitulo veremos con mucho mayor detalle las cualidades de | os seres que afectan sus oportunidades de sobrevivir
y dejar descendencia. Bastenos por ahora recordar que obtener alimento, conquistar una parejay eludir alos
enemigos naturales son los principal es problemas a los que se enfrentan los animales y, a su modo, las plantas. El
balance entre el nimero de nacimientosy el de muertes en cualquier momento, es |o que determinala abundancia
delosratones. Si en un afio el invierno fue muy crudo, morirén méas ratones que en un afio favorable. Si los
tecolotes del litoral del lago descubren que laisla contiene muchos ratones y empiezan a visitarla muy
frecuentemente para alimentarse de ellos, habra otra vez pocos ratones. Si, debido al buen clima, losinsectos de la
isla se desarrollan mucho y acaban con buena parte de la cosecha de semillas, |os ratones pueden sufrir de una
escasez de alimento y de una mortalidad mayor que la acostumbrada, con &l consecuente cambio en sus nimeros.
En fin, cualquier factor que opere en el sentido de mejorar (desde un punto de vistaratonil) e clima, de disminuir
laintensidad de competencia con otras especies 0 laaccion de los enemigos naturales producird, por 1o menos en
el corto plazo, un incremento de la poblacion de ratones. Los datos numéricos de natalidad y mortalidad se
analizan mediante herramientas demogréficas y, en particular, lallamada tabla de vida, que se vera con mas
detalle en el préximo capitulo.



Resulta claro que puede haber islas muy convenientes, desde un punto de vista de ratén, a saber: aquellas con
pocos tecol ates, abundancia de gramineas, ausencia de otras especies de roedores y buen clima; por € contrario,
es posible que también existan islas muy inhospitas. La densidad de ratones sera respectivamente alta o bajaen
los diferentes tipos de idlas.

Ahorabien, ¢qué eslo que determina cudles individuos serén los sobrevivientes ala accion de los tecolotes, alas
hambrunas o |as inclemencias climéticas? ¢Cuales individuos y por qué razones seran capaces de obtener una
pargjay de contribuir ala siguiente generacion de roedores? El punto gque el genio de Carlos Darwin percibio y
apreci6 hasta sus Ultimas consecuencias es que ni € éxito al reproducirse ni la capacidad de sobrevivir hastala
edad adultay de permanecer en ella son iguales en todos los individuos de una misma especie. En efecto, aungque
todos los ratones pudieran parecer iguales a primera vista, un examen més cuidadoso revela diferencias entre
ellos. Algunos son més robustos, otros mas agiles, otros de color més oscuro, otros més claros. Incluso sus gustos
alimenticios no son idénticos: un ratén puede preferir semillas de cierta planta, mientras que su vecino seinclina
por la de otra especie distinta. Esta variabilidad no es, obviamente, privativa de |os ratones. Es una caracteristica
universal delos seres vivos, que Darwin [lamé "descendencia con variacion”. En otras palabras, esta expresion
significa que todos los seres vivientes tienden a tener progenie parecida, pero en general no idéntica, a si mismos,
y éste es uno de los més profundos y esenciales rasgos de la naturaleza viva.

De modo que no todos los individuos de la misma especie (o incluso del mismo grupo o poblacion, como ladelos
ratones en laisla) son idénticos, o que trae como consecuencia simplemente que mortalidad y € éxito
reproductivo no estén determinados puramente por el azar. Es como si se usaran dados cargados para determinar
quién hade morir o quién podré encontrar pareja. llustremos esto con los ratoncitos de nuestro gjemplo: €l
invierno ha sido mucho més crudo que lo acostumbrado y la mortalidad entre |os ratones ha resultado mayor. Sin
embargo, un cierto nimero de hermanosy primos, descendientes de un raton notable por lo peludo, han sido
capaces de soportar mejor € frio y ahora son proporcionalmente mas abundantes en la poblacién. Si se presentara
unaserie larga de afios frios, el aspecto general de los ratoncitos de laisla empezariaa cambiar, a predominar los
descendientes de aquellos ratones peludos més resistentes a las bajas temperaturas. De manera similar, si la
presencia de tecol otes fuera otra causa importante de mortalidad entre |os ratones de laisla, aquellos ratones
ligeramente més exitosos para escapar de la depredacidn de |os tecolotes (por sigilosos, o rapidos, o porque
evitaran salir de noche, u otra caracteristica parecida degjarian méas descendientes, en términos proporcionales, y
cambiarian paul atinamente ciertos habitos en la poblacion.

Resulta claro que la accién de | os diferentes factores no es necesariamente secuencial. Los afios frios pueden
coincidir con los de baja actividad de |os tecol otes, 0 viceversa. Los ratones més atractivos a las hembras pueden
también ser los menos peludos, o los de color més claro, etc. Sin embargo, toda esta constelacion de factores
determina, después de muchas generaciones, que las poblaciones estén formadas por individuos adaptados, es
decir, gjustados, armonizados con su medio. En nuestro ejemplo, esto significaratones resistentes a frio, con un
aspecto y habitos de conducta que los hagan inconspicuos ante sus enemigos naturales, capaces de utilizar una
variedad de semillas diferentes para no verse demasiado afectados por sus competidores, etcétera.

Es claro que cambios subsecuentes en el medio (por gemplo, un incremento en la cantidad de insectos
competidores) traerén la consecuencia de un desplazamiento en | as probabilidades de sobrevivir y un reinicio de
este juego existencial cuyo Unico premio, segun palabras de Slobodkin, es la permanenciaen la cancha. La
adaptaci 6n nunca sera perfecta, por lasimple razon (entre otras) de que el medio nunca permanece estatico.

Pongamos ahora en términos generales € mecanismo que acabamos de ejemplificar:

1. Los seres vivostienden a ser parecidos a sus progenitores, pero siempre, dentro de
cualquier poblacién, existe unagama més o menos amplia de variacién con respecto
a un buen nimero de los caracteres propios de la especie en cuestion. Parte de esta
variacion es heredable.

2 Ni lamortalidad ni €l éxito reproductivo estan repartidos por igual entrelos
individuos de una poblacion. La variacion natural determina que, en un medio
ambiente dado, algunos de ellos tengan mayores probabilidades de sobrevivir y/o
dejar descendencia que otros.

3. Los puntos 1y 2 implican que aquellas caracteristicas de |os seres vivos que sean



al mismo tiempo ventgjosas y heredables tenderan a predominar en la poblacién. La
consecuencia del proceso anterior sostenido alo largo del tiempo es la adaptacion de
los organismos a su medio.

El mecanismo descrito se conoce con el nombre de seleccidn natural y précticamente no existe bidlogo que dude
de su existencia, aunque hay diversas opiniones en cuanto a su importancia. En el presente libro adoptaremos la
posicion llamada neodarwiniana, que consiste, en parte, en conceder una gran importancia ala seleccién natural
en laevolucion de los seres vivos.

Laideade laseleccién natural hatenido una historia un poco tormentosa. Por razones de tipo filosofico, 16gico o
empirico, se ha pretendido demostrar su invalidez. Sin embargo, ha sobrevivido a més de 100 afios de criticas
diversasy hasalido fortalecida de esos embates. Por o anterior, y debido alafacilidad con laque se
malinterpretan los argumentos basados en su uso, es muy importante hacer hincapié en los siguientes puntos:

1. Laseleccion natural opera Gnicamente sobre la variabilidad heredable, esto es, 1a que se encuentra codificada en los
genes de los organismos. La gran mayoria de los caracteres adquiridos no son heredablesy por |o tanto no pueden ser
seleccionados. Por g emplo, es comin escuchar 1a opinién de que, debido a su mala alimentacion, tal o cual grupo étnico es
genéticamente inferior a otro. Esta es una afirmacion carente de fundamento biol égico. Las deficiencias aimenticias de los
padres no quedan codificadas en los genes 'y por lo tanto no son objeto de la seleccion natural.

2. Lavariabilidad genética se origina, hasta donde sabemos en este momento (después de muchos afios de estudios de la
genética a un nivel molecular), fundamentalmente al azar. Esto es, ni |os errores en la maguinaria genética que
denominamos mutaciones ni e "bargjado” genético que se da en larecombinacion previa ala reproduccidn sexual son
dirigidos u orientados por |as necesidades medioambientales: se dan de manera esponténeay pueden o no resultar
favorables a un organismo en un medio ambiente dado. Es el juego incesante entre el azar de la variabilidad y la necesidad
de sobrevivir y reproducirse en un medio ambiente especifico lo que determinaladireccion y lavelocidad de la seleccién
natural. Actualmente se sabe (véase De las bacterias al hombre: La evolucion, por D. Pifiero, en esta misma serie) que la
"reserva de variabilidad" con la que cuenta la mayoria de las especies es enorme. Dicho en otras palabras, en las especies
silvestres hay un gran reservorio de variacion genética que puede manifestarse en laforma, colores, pautas conductuales,
tamarios, etc., ligeramente diferentes unos de otros. Por otra parte, existen cientos de casos en los que ha sido posible medir
las diferencias en lamortalidad (o la reproduccién) en diversas variantes de organismos, por |0 que actualmente no existe
posible duda sobre larealidad de la seleccién natural.

3. Laseleccién natural puede actuar a varios niveles de organizacion bioldgica. Por ejemplo, se pueden seleccionar
diferentes variantes del mismo gene (una variante produce pelo corto y otrapelo largo en losratones delaida), o
diferentes tipos de individuos (los peludos, oscurosy con amplios gustos alimenticios) o incluso grupos completos de
individuos relacionados (por g emplo, aquellos grupos en [os que exista una conducta cooperativa). El nivel o niveles en
los que actlia preferentemente la seleccion natural, asi como el modo preciso de hacerlo, constituyen puntos de
controversia e investigacion activa en la biologia evolucionista moderna. En este libro evitaremos complicaciones
suponiendo que la seleccidn actla en €l nivel de las caracteristicas de los individuos que estan determinadas por uno o muy
pocos genes. Esto no ocurre siempre, pero para nuestros propdsitos es perfectamente adecuado.

4, Por Ultimo, es muy comun que los evolucionistas utilicen un lenguaje metaf 6rico que podria interpretarse como si alos
genes, animales o plantas, se les atribuyerainteligencia o conciencia o incluso poderes de adivinacion. Por gemplo, se
podria haber dicho: "mediante una piel mas abrigadora los ratones se protegen del frio". Esto en ninglin momento quiere
decir que los ratones conscientemente (y menos alin sus genes) hayan decidido adoptar € uso de abrigos gruesos. Aquella
frase se utiliza en lugar de la correcta"en épocas de frio, 10s ratones que presenten genes que producen unapiel més
abrigadora tendran mayores probabilidades de dejar descendencia, y por lo tanto los genes responsables de la piel gruesa
predominaran en las generaciones futuras'. El bidlogo raravez usa este tipo de frase correctay prefiere utilizar 1a
incorrecta, pero mas corta, que pareciera atribuir concienciaalos animales. En este libro las frases cortas y teleol 6gicas
(que atribuyen finalidad a los organismos) se usaran en forma libre. Simplemente hay que recordar que estas frases son una
"taquigrafia’ paraevitar describir en su detalle el proceso selectivo real.

En resumen, hemos g/ emplificado sucintamente |la manera en que |os cambios en |as cantidades de nacimientos y
muertes dentro de las poblaciones no sélo producen fluctuaciones en el tamafio de las mismas, sino que,
acoplados ala variabilidad heredable intrinseca a todos los seres vivos, dichos cambios pueden generar las



"soluciones alos "problemas’ que plantea el medio ambiente alos organismos. Los organismos que viven
actualmente son los descendientes de una estirpe de buenos " solucionadores de problemas' y a esta capacidad la
denominamos adaptacion.
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Il. MEJOR SOLOS QUE MAL ACOMPANADOS. CRECIMIENTO DE UNA

SOLA ESPECIE

Sed fecundos y multiplicaos,
y henchid laTierray someterla.
Génesis 1,28

UNO de los principios bésicos del quehacer del cientifico es que se deben entender y resolver primero los
problemas sencill os para luego pasar alos mas complicados. Ahorabien, las interacciones de |0s seres vivos entre
si y con su medio forman una complejisimared, siempre cambiante, siempre dinamica, cuya trama oculta apenas
se empieza a conocer. Aungue los naturalistas clasi cos habian descrito desde hace mucho tiempo notabl es casos
de interacciones entre varias especies, solo hasta principios del siglo presente se empieza a desarrollar unateoria
matematica de las interacciones. En este capitul o iniciaremos la descripcién y andlisis del crecimiento poblacional
de una sola especie en términos de las cuatro causas béasicas de cambio numeérico (nacimientos, muertes,
inmigracion y emigracion) y de los factores que las afectan.

L os ecologos resumen lainformacion de las causas del cambio en las llamadas tablas de vida. Esencialmente, la
tabla de vida no es mas que un registro de las muertes y los nacimientos en las diferentes categorias de edad (o de
tamano, o estadio) de una poblacion. Por ejemplo, una mariposa pasa por |os estadios de huevo, cinco fases
larvales, unade crisdliday la de adulto. Unatabla de vida para esta mariposa es un recuento de la cantidad de
huevecillos que sobreviven de la puesta original; después, de cuantas larvas de cada estadio, cudntas crisdlidas y
finalmente cuantos adultos, hastala muerte del Gltimo. Ademas, se incluye lainformacién de los huevecillos
depositados por los adultos. En €l caso del ser humano, las tablas de vida se dividen en grupos de edades,
generalmente de 5 en 5 afios. Hay diferentes técnicas para estimar |as probabilidades de que un individuo que
entraa un grupo cualquiera de edades pase a siguiente, asi como la fecundidad promedio de losindividuos de
cada uno de estos grupos.

Laimportancia de |as tablas de vida radica en que ademés de ser un resumen de los nacimientos y muertes de un
grupo de organismos, permiten calcular parametros tan importantes como la tasa de crecimiento de la poblacion,
su estructura de edades "final" o estable, y otros de la mayor importancia para el demégrafo. Los detalles técnicos
del cdculo delos valores de latabla, asi como de |os parametros derivados de €lla, varian para poblaciones con
generaciones separadas 0 con generaciones superpuestas. Este libro no es el lugar adecuado para analizar
apropiadamente | as técnicas demograficas que se utilizan en los diferentes tipos de tablas de vida, por 1o que, sin
entrar en los detalles de la obtencidn de |os parametros del crecimiento de las poblaciones a partir de las tablas,
mostraremos | 0s principal es aspectos dinamicos de dicho crecimiento.

Ta vez lamanera méas simple de imaginar el crecimiento de una poblacién sea considerando aquellas que tienen
generaciones separadas. Este es un caso extremo dentro de una amplia gama de posibilidades. En sitios donde €l
clima es marcadamente estacional (con inviernos muy crudos o temporadas anual es sumamente secas) es muy
comun encontrar que los organismos vivos se reproducen durante una temporada rel ativamente reducida del afio,
y que los adultos mueren pasada |a temporada reproductiva. En contraste, en otras especies o poblaciones los
adultos permanecen reproductivos por varias estaciones e incluso existen casos en 1os que no hay estaciones
reproductivas (como ocurre en la especie humana). Imaginando el primer caso, esto es, donde se presentan
estaciones reproductivas seguidas de mortalidad de todos los adultos, es posible plantear la siguiente relacién:

Juveniles Tasade
X producidos por X supervivenciade
adulto juveniles

Adultosenla _ Adultosen la pasada
presente generacion generacion



Si consideramos diferentes tipos de poblaciones, larelacion anterior variaria en sus detalles, pero no en su

esencia. Suponiendo otra vez una poblacion aislada, con el fin de ignorar lamigracién, podemos notar que €
numero de juveniles producidos por adulto, multiplicado por latasa de supervivencia, es €l factor clave que
determinasi |a poblacién crece, se mantiene estacionaria o decrece. A este producto se le llamatasa de
reproduccion per capita. Si dichatasa es mayor que la unidad, entonces cada adulto esta siendo reemplazado en la
siguiente generacion por més de un adulto (en promedio). Si el producto fuera exactamente igual auno (lo cua es
muy improbable en larealidad) entonces cada adulto seria remplazado por otro, con un crecimiento neto
poblacional de cero. Si, por Ultimo, el producto fuera menor que uno, la poblacion decreceria, puesto que en el
balance final algunos adultos quedarian sin remplazo. En el apéndice se describen simulaciones sencillas que
ayudaradn a comprender este punto, y en lafigurall. 1 seilustrael resultado de cada caso.

En lamayoriade |as poblaciones reales latasa per capita es fluctuante, ya que ladisponibilidad y calidad de los
recursos, lavariabilidad climaticay la accion de otras especies rara vez permiten mantener constantes la
fecundidad o la probabilidad de sobrevivir.

Desde un punto de vista meramente numeérico, |o Unico importante es el valor neto del producto fecundidad X
sobrevivencia. Por g emplo, muchas especies de peces producen miles o millones de huevecillos, de los cuales
sobreviven muy pocos, apenas |os necesarios para equilibrar en € largo plazo las pérdidas y |as ganancias; dicho
en otras pal abras, 10s hecesarios para mantener en promedio un producto fecundidad X sobrevivencia cercano a
uno. Existen en cambio otras especies, por € emplo de aves, que producen muy pocos juveniles por adulto (dos o
tres), pero cuyatasa de supervivencia estan alta, cercanaa 100%, que el efecto numérico es el mismo, esto es, un
balance en el largo plazo entre pérdidas y ganancias. Sin embargo, desde otros puntos de vista, ecolégicosy
evolutivos, es radicalmente diferente producir gran nimero de juveniles cuyas tasas de supervivencia sean
bajisimas, a producir muy pocos pero con mucho mejores perspectivas. Por desgracia, este tema de tan grande
interés se sale de las posibilidades del presente libro.
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Figurall.l. Crecimientos exponenciales con tasa mayor delal (a); tasadela 1 (b); y tasa menor de 1 (¢).
Simulacionesrealizadas con el " frijolarium” descrito en el apéndicey parametrosR = 1.3, 1y 0.5.

El primer autor importante que analizé los problemas del crecimiento poblacional fue Malthus. Argumentando
gue la poblacion humana crecia en forma geométrica, mientras que los alimentos solo lo harian en forma
aritmética, profetiz6 un negro futuro parala humanidad. El crecimiento geométrico de Malthus no es més que un
crecimiento con unatasaper capita constante y mayor que uno. Las explosivas posibilidades de unaley de
crecimiento exponencial no son siempre bien apreciadas. Consideremos el caso humilde de la bacteria
Escherichia coli, un conspicuo miembro de nuestra floraintestinal. De forma ligeramente oblonga, esta bacteria
no tiene més de una centésima de milimetro de largo y en condiciones ideales se puede reproducir (duplicar) una



vez cada veinte minutos. Ahorabien, si ninguna de las bacterias hijas muriera, los descendientes de un solo
gjemplar producirian unamasadel volumen de la Tierra en j36 horas! Este es un caso hipotético. En la naturaleza
raravez se presentan €jempl os de crecimiento exponencial sostenido por intervalos largos de tiempo; sin
embargo, estos casos no son ni desconocidos ni irrelevantes. En Australia, por € emplo, una especie de nopal fue
introducida en 1839 y para 1920 ya habia cubierto una extension de 24 millones de hectéress, que asi resultaban
completamente indtiles parala agricultura. Un caso similar padecieron los australianos después de laintroduccién
de conejos: a su importacion en 1865 siguié una fase de crecimiento exponencia que para 1950 habia producido
un estimado de 300 millones de animalitos. Ambas plagas pudieron ser controladas gracias alaintroduccion de
enemigos naturales o controles biol égicos, fendmeno que se analizard en capitul os posteriores.

Otro caso de crecimiento explosivo es el de la poblacion humana. En lasfiguras|1.2ay 11.2b se presentan datos
del tamario de la poblacion mundial y la de México. Puede observarse claramente que a periodos largos de un
crecimiento muy lento sigue la fase actual de crecimiento acelerado. En el caso de la poblacién humanalaley de
crecimiento esincluso mas rapida que la exponencial, yagque latasa per capita no es constante, Sino que aumenta,
sobre todo a causa de cambios sociales y tecnol 6gicos que han hecho disminuir las tasas de mortalidad en muchos
paises. Aungue la humanidad ha pasado antes por fases de crecimiento répido, nunca se habia encontrado en una
de lamagnitud absolutay relativade la presente.
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Figurall.2. Crecimiento poblacional del mundo (a) y de M éxico (b). Datos propor cionados por € Consejo
Nacional de Poblacién ( CONAPO) , y de Paul Ehrlich, en The Population Bomb. L a extrapolacién del afio
2000 se obtiene suponiendo que no hay cambios en las tasas de crecimiento.



En ninglin caso es posible mantener un crecimiento exponencia por tiempo indefinido. Tarde o temprano la
fecundidad o la sobrevivencia per capita (o ambas) disminuirén debido a uno o varios factores: puede ocurrir que
algun recurso (comida, espacio, etc.) se haga muy escaso debido ala demanda de una poblacion muy grande.
Puede también suceder que las aglomeraciones favorezcan la rapida dispersion de enfermedades (epidemias o
epizootias) 0 bien atraigan alos depredadores. También es posible que se presenten cambios conductuales
(canibalismo, homosexualidad) que redunden en unatasa de crecimiento per capita menor. Todos los factores
mencionados se han documentado tanto en €l ser humano como en plantas o animales; sin embargo, €l caso de la
especie humana es cualitativamente distinto debido a nuestras particularidades sociales y culturales. Aunque es
imposible negar (o temer) la accion de algunos de estos mecanismos de regulacion meramente biol égicos en
nuestra especie, cualquier apreciacion seria de la demografia humana debe de explicitar un contexto histérico e
integrar nuestra condicion de seres sociales y culturales.
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Figurall.3. Cambios densodependientes en la tasa de crecimiento por cabeza (R). Al aumentar mucho la
densidad poblacional (N) se produce una disminucién de R como consecuencia de la competencia por
alimento u otrosrecursos, la accion masintensa de patdgenos o depredador es, € deterioro del medio, etc. A
unaciertadensidad N, latasa R vale 1y al poblacién esta en equilibrio.

Resulta entonces que la tasa de crecimiento per capita no puede permanecer constante de maneraindefiniday por
arriba del valor de remplazo igual auno. A partir de alguna densidad de poblacion y en forma mas 0 menos suave,
dependiendo de la especie y sus condiciones, latasa per capita disminuira por abajo de uno. A esto selellama
regulacion del crecimiento poblacional. En lafigurall.3 seilustralaidea: el gje vertica (ge de las ordenadas)
nos sirve para representar la tasa de crecimiento per capita, y € ge horizontal, ladensidad de la poblacién. La
gréfica representa |a tasa correspondiente a una densidad cualquiera. Si recordamos que una tasa mayor que uno
guiere decir un crecimiento de la poblacion, y una tasa menor que uno decrecimiento, entonces es fécil ver quela
region por encimade lalinea horizontal (que representa unatasade 1) corresponde a crecimiento de la poblacion,

mientras que laregion por abajo de dicha lineaindica decrecimiento. Ladensidad de la poblacion i1 :
correspondiente a punto donde se cruzan las dos lineas, constituye la poblacién de equilibrio. Tedricamente, una

poblacion de exactamente 7 individuos permaneceria siempre del mismo tamario, ya que su tasa de crecimiento
es de uno. Sin embargo, existen numerosos factores aleatorios que pueden apartar ala poblacion de su valor i1,

Ahorabien, si por cualquier causa el tamarfio de la poblacién se hace mayor que I, entonces nos habremos
movido aladerechaen lafigurall.3y latasa de crecimiento se hace menor que uno, lo cual implicauna
tendenciaadisminuir y moverse alaizquierda. Si 1o contrario ocurre, esto es, la poblacion se desplazaala



izquierdade i1 , entonces la tasa per capita se hace mayor que uno y tiende a compensar y a desplazar ala
poblacion haciala derecha. Este mecanismo puede resultar |o mismo en unaregulacion muy finay suave dela
poblacion en € equilibrio, que en fluctuaciones muy bruscas alrededor de éste. Lafigurall.4 muestras dos
ejemplos extremos. Uno, de regulacion suave, en una mariposatropical en el campo, y el otro, de fluctuaciones
abruptas, en una palomilla que es plaga de los pinos. En el Apéndice se encuentran las simulaciones
correspondientes a ambos casos.

Resulta interesante mencionar que es muy fécil, en teoria, demostrar casos en los que la regulacion poblacional no
conduce a un régimen de estabilidad 0 "equilibrio", sino por € contrario, a fluctuaciones sumamente irregulares,
denominadas cadticas, las cuales dificilmente pueden distinguirse de una serie de cambios debidos al azar.
Algunos estudios recientes parecen indicar que las dindmicas de ciertas enfermedades, asi como las de algunas
plagas agricolas, son jemplos de este extrafio azar, paraddjicamente derivado del determinismo més estricto. En
el Apéndice se describe la simulacién correspondiente.
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Figurall.4. Ejemplos de una poblacion natural en equilibrio (a), y otra sujeta a fluctuaciones violentas (b).
Datostomados de Ehrlich, P. Y L. Gilbert (1973) Biotropica 5(2):69-82 y Schwerdtfeger, A., en G. Varley
(1949) J. An. Ecaol. 18: 117-122.
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Figurall.5. Estructura de edades de la poblacion dela Republica M exicana. Datos del CONAPO.

Lavariedad de ciclos de vida de plantas y animales no puede ser representada por un solo tipo de ecuacion de
crecimiento. Existe un buen nimero de model os mateméticos de crecimiento de poblacién que dan
preponderancia a diferentes aspectos del ciclo de vida de |os organismos. Por ejemplo, lallamada estructura de
edades es esencial para entender el crecimiento de muchisimas especies, entre ellas |la humana. Es fécil ver esto.
Si bruscamente, de hoy a mafiana, todas las parejas mexicanas decidieran tener solo dos hijos (0 sea uno por
cabeza), la poblacion del pais seguiria creciendo por un tiempo debido al enorme niimero de parejas en edad
prerreproductiva que en |os afios futuros contribuiran al crecimiento. La estructura de edades de México, tipicade
los paises subdesarrollados (véase lafigura I1.5), contiene a una enorme poblacion de jovenes cuyo nimero
compensara con creces (por algunos afios) cualquier disminucion de latasa per capita de crecimiento. Por €l
contrario, en otros paises, el escaso nimero de prerreproductivos implica que, aun con tasas de crecimiento per
capita mayores que uno, la poblacién disminuira por algin tiempo, para finalmente alcanzar €l equilibrio.

Otro factor que complicael andlisistedrico del crecimiento poblacional es que las fecundidadesy las
sobrevivencias no son las mismas de un sitio a otro de los ocupados por una misma poblacion; es decir que las
ecuaciones de crecimiento son a menudo una especie de promedio que abstrae la diversidad natural. Esto es obvio
en el caso del hombre (lamortalidad infantil no esigual en las zonas méas ricas de la ciudad de México queen la
Mixteca oaxaquefia) y no menos cierto en el caso de plantasy animales. Esta variabilidad puede alcanzar
extremos casi increibles, como en ciertas especies de afidos paralos cuales no sélo no esigual chupar de hojas
jévenes o vigjas, sino que dentro de una misma hoja una diferencia de pocos milimetros en el sitio de succion
puede ser decisivo para sobrevivir o morir. Tal variabilidad local en latasa de crecimiento per capita no puede
simplemente promediarse para obtener una ecuacion global. L os resultados tedricos que se obtienen al calcular
unatasa promedio son muy diferentes de aguéllos obtenidos al "promediar", en un cierto sentido, muchas
ecuaciones separadas, una para cada localidad.

Las complicaciones derivadas de introducir la estructura de edades, |1a heterogeneidad medioambiental u otras, no
pueden ser analizadas en detalle agui. Mencionaremos Unicamente las conclusiones generales, vélidas parala
mayoria de las poblaciones, que se pueden deducir de los model os matemaéticos menos detallados y de los
experimentos y observaciones de campo:

1. Cuando latasa de crecimiento per capita de una poblacion es constante, dicha
poblacion crece exponencialmente (crecimiento "geométrico” de Malthus) cuando la
tasa es mayor de uno, o permanece sin cambios (la poblacién se encuentra en
equilibrio) cuando latasa es uno, o bien decae paulatinamente hasta su extincion, s



latasa es menor gue uno.

2. Esinfrecuente, pero no imposible, encontrar que las tasas de crecimiento per
capita permanezcan constantes por periodos largos de tiempo. Ejemplos importantes
son las invasiones de nuevas regiones por especies que en ellas carecen de enemigos
naturales, como los jemplos de los nopales o los conejos en Australia; en estos casos
se presenta un crecimiento exponencial. Los casos de equilibrio (tasa per capita= 1)
se encuentran més frecuentemente en medios ambientes con muy pequefias
fluctuaciones ambiental es, como las selvas tropicales siempre verdes, las cuevas, €etc.
Por dltimo, la extincién local de muchas poblaciones ha sido bien documentada.

3.Pese aque es posible que latasa de crecimiento per capita permanezca constante,
lo normal es que sufra fluctuaciones, incluso algunas muy severas. Dichas
fluctuaciones pueden ser independientes del tamafio de la poblacion o dependientes
de éste. En el primer caso, las fluctuaciones pueden deberse alos cambios climéticos,
alaaccion de cierto tipo de enemigos naturales que no se especializan en el
organismo en cuestion, y en general atodo tipo de factores aleatorios (caida de
meteoritos, apertura de una carretera, inundaciones, etcétera). A estos cambiosen la
tasa de crecimiento corresponden cambios en € tamafio de la poblacion, los cuales
pueden ser de magnitud considerable, pero no estan regulados. En el segundo caso,
los cambios en latasa per capita correlacionados con cambios en ladensidad de la
poblacion pueden regular el tamafio de la misma, seguin vimos anteriormente. En la
natural eza se presentan todas las posibilidades, incluso diferentes poblaciones de la
misma especi e pueden ser reguladas de diversas formas, o carecer de todo tipo de
regulacion.

Desde un punto de vista puramente numérico, la causa de la muerte de un individuo resultairrelevante. El
individuo desaparece de la contabilidad y basta. De manera similar, la naturaleza de | as causas por las que un
organismo fracasa al intentar reproducirse no afecta el valor de unatasa de crecimiento per capita determinada.
Lo importante, desde un punto de vista estrictamente demogréfico, son los valores de |os nimeros y no sus
causas. Sin embargo, como ya se sefial 6 anteriormente, entre los seres vivos €l "quién" importa tanto como €l
"cuantos'. Mas aln, en € largo plazo, € "quien" y el "cuantos" son dos caras de la misma moneda. Al ecologo de
poblaciones le resulta de particular importancia, y fascinante, describir y entender cuantos y quiénes mueren
debido a sus encuentros e interacciones con otros organismos vivos. En términos de |os resultados netos, existen
trestipos de interacciones: las que benefician a un individuo, las que lo dafian y las que le resultan indiferentes.
Estadivision l6gicay exhaustiva encubre una compleja gama de posibilidades biol dgicas que, siendo muy
distintas en cuanto a mecanismos, generan |os mismos resultados demograficos. Mencionaremos ahora algunas de
las que se presentan entre organismos de la misma especie.

Cuando dos individuos interactlan, los resultados de la interaccidn pueden representarse en la siguiente gréfica:

+ - 0
+|++  +- +0
|-+ — -0
olo+ 0- 00

El signo + representa un resultado beneficioso; € -, uno perjudicial, y e 0, un resultado indiferente. Un ++
entonces significa que ambos individuos se benefician de lainteraccion; un +-, que uno se beneficiay € otro
resulta perjudicado, etc. Los beneficios o perjuicios se miden en unidades de tasa reproductiva, esto es, hablamos
de beneficios o dafios demogréficos.

La primera clase de interacciones que analizaremos es lade tipo -. El tipo de interaccion - - es amenudo



responsable de los incrementos en la mortalidad (o disminucion de la natalidad) asociados con altas densidades de
poblacion. Cuando, por ejemplo, el alimento escasea en un area, la presencia de un nuevo individuo afecta
negativamente a otros potencial es consumidores del mismo alimento, ya que éste debera repartirse entre mas
individuos. Al fenémeno de utilizar recursos escasos se le llama competenciay, en € caso de que se dé entre
individuos de la misma especie, competencia intraespecifica

La competencia asume muchas formas. Puede ser directa o indirecta, violentay agresiva o sutil y refinada. Puede
terminar con la muerte de uno de los competidores, en su depauperacion o en su infertilidad. Consideremos, por
ejemplo, el amable caso de algunas flores y sus polinizadores. Muchas especies de plantas requieren para su
reproduccion de poner en contacto € polen de un individuo masculino con los évul os de un individuo femenino.
Para ello es bastante frecuente que sea necesaria la presencia de un intermediario, el polinizador, € cual
transporta el polen entre las diferentes flores. Ahora bien, no siempre ocurre que haya suficientes polinizadores
parala cantidad de plantas en algunalocalidad. Se establece entonces una competencia entre las flores masculinas
por los polinizadores disponibles, o, planteado en términos evolutivos, la seleccion natural favorece a aquellas
plantas cuyas flores atraen mejor alos polinizadores. Existen formas "honestas' de atraer alos polinizadores, tales
como of recer mas o mejor néctar, sacrificar una parte del polen (que es muy rico en proteinas) para aimentar al
polinizador, proveerse de una arquitecturafloral que facilite al polinizador el acceso a su recompensa, etc. Existe,
por otra parte, toda una serie de seducciones "deshonestas’ (por jemplo, presentar flores olorosas y atractivas,
pero carentes de néctar) de las que hablaremos en un capitulo posterior. El punto esencia que hay que dgjar claro
es que aquellas flores masculinas que por cualquier mecanismo heredable logren las visitas de un nimero
relativamente mayor de polinizadores, transmitiran esta caracteristica a sus descendientes, con € resultado de que
aquellas especies de plantas que habitualmente, alo largo de muchas generaciones, hayan sufrido escasez de
polinizadores, deberan presentar adaptaciones relacionadas con su atraccion, como produccion de néctar, flores
vistosas, etc. Sin embargo, las especies que no compitan por sus polinizadores no tienen por qué presentar tales
adaptaciones. Tal es el caso de | as especies polinizadas por elementos fisicos del ambiente, como viento o agua,
las cuales no tendrian ventaja selectiva al presentar las caracteristicas atractoras mencionadas antes.

En otros casos, |la competencia puede ser mas directay violenta. Muchas aves, por gjemplo, pelean por las pargjas
0 por sitios privilegiados para anidar, o incluso por los territorios donde se realizan los bailes o los cortejos de
apareamiento. Los alegres gorjeos matinales de los pajaros parecen tener el prosaico objeto de restablecer los
territorios para obtener sus alimentos cada nuevo dia. Entre los mamiferos también son comunes |as peleas por la
pareja, y muchos peces presentan este mismo tipo de conducta. Los machos de los "betas" (Betta splendens),
peces ornamentales muy conocidos por los acuaristas, deben ser mantenidos separados para evitar las peleas a
muerte.

Menos conocido es el hecho de que entre los insectos también se dala lucha por parejas por territorios de
apareamiento. Algunas fragiles mariposas entablan feroces combates cuando un macho entra en €l territorio de
otro. A veces esta conducta parece llevar al macho demasiado |gjos. En efecto, no es raro observar a una mariposa
territorial atacando y persiguiendo a cualquier "objeto volador no identificado" que penetre en su territorio, como
otras especies de insectos, aves e incluso piedras arrojadas.

Es posible que € recurso por €l cual losindividuos de todas las especies compiten con més frecuencia seala
comida, ya directamente, como dos palomas por un grano de trigo, o indirectamente, como dos abejas por €l
néctar repartido en las plantas de un campo. L os recursos alimenticios son casi siempre insuficientes para
satisfacer las necesidades de | as poblaciones que |os explotan. En las aves, por gemplo, los padres suelen proveer
a sus polluelos de alimento; es muy comin que la comida no sea suficiente paratodos ellos, lo cual se manifiesta,
por una parte, en los gritos, piosy actitudes con los que los polluel os exigen a sus padres una mayor eficiencia, y
por otra, en los multiples casos de fratricidio, medio por el cual |os polluelos dominantes se desembarazan de
algunos competidores.

Incluso cuando en términos absolutos el recurso es perfectamente suficiente, € modo de su explotacion puede
convertirlo en escaso. Las plantas, por gemplo, se nutren de algunas sales minerales, agua, airey luz. Alrededor
deun 0.2% detodalaluz solar quellegaalaTierrase utilizaen lafotosintesis. Sin embargo, no es aventurado
afirmar que lagran mayoria de las plantas compiten con otras por laluz. Los individuos altos sombrean alos mas
pequefios, los adultos alos jovenes, etc. En las selvas altas tropical es esta competencia se vuelve muy intensa. En
el suelo de unaselva sin perturbar (de las pocas que quedan sobre nuestro planeta) se encuentra un gran nimero
de plantulas esperando la oportunidad para crecer. En cua quier momento, unaramao un arbol completo puede



caer, arrastrando consigo a muchos otros y abriendo asi un claro en la penumbra del bosque. Laluz, recurso
escaso en €l suelo de la selva, se convierte de pronto en abundante y las plantul as latentes inician una carrera por
levantarse antes de que € claro se cierre de nuevo y la sombraretorne al lugar. Rgpidamente, inclusive dentro de
plantulas de la misma especie, aquellas que llevan ventaja en tamafio, lugar, etc., empiezan a sombrear a sus
vecinas amplificando asi las diferencias de tamafio. En cualquier plantacién densa de vegetales de la misma
especie, a cabo de un tiempo se tienen unos cuantos individuos dominantes y un mayor niimero de individuos
"supresos’, segun la terminol ogia botanica: los que obtuvieron los peores lugares en su competencia por laluz.

Hemos mencionado la competencia por alimento, por paregjas, por territoriosy por polinizadores. Existe ademas
un recurso poco estudiado, pero aparentemente de gran importancia, por e cual compiten muchas especies vivas.
Se le ha denominado el "espacio libre de enemigos’, y en esencia es cualquier regién del medio dentro de la cua
€es poco probable ser victima de los ataques de depredadores, parésitos, etc. Muchos depredadores son capaces de
identificar los sitios de alta densidad de presas y de concentrar sus actividades en ellos. Resulta entonces que los
lugares donde dicha densidad es baja estan relativamente protegidos de los depredadores. Estos sitios de baja
densidad de presas se convierten en un recurso por el cua se puede competir. Lavisita de nuevos individuos de la
especie a sitio lo deteriora, simplemente por hacerlo més atractivo alos depredadores. La presencia de cada
individuo se convierte en perjudicial para sus vecinos.

Como un g emplo, consideremos el caso de |os ectoparasitos (pulgas, garrapatas, moscas, etc.) del ganado: la
accién de una o dos moscas puede ser insuficiente para estimular la respuesta defensiva, digamos de un caballo
(arrugar lapiel, dar un coletazo, rascarse contra un poste, etc.), pero s muchas moscas se congregan sobre el
mismo sitio € estimulo sera lo suficientemente intenso como para que el caballo se defienda. Las moscas
compiten entre si por el espacio de piel de caballo que estalibre de la respuesta defensiva.

La competencia intraespecifica generalmente se presenta o se intensifica cuando la densidad de las poblaciones es
alta. Como los resultados demogréficos de la competencia son siempre, por definicidn, incrementos en la
mortalidad o decrementos en la natalidad per capita, la competenciaintraespecifica es un agente regulador de
gran importancia. La accién de enemigos natural es acoplados, €l otro gran agente de regulacién poblacional, se
analizard en un capitulo posterior.

Hablaremos ahora un poco de las interacciones de tipo +-, esto es, aquellas en las cuales uno de los participantes
se beneficia mientras que el otro resulta perjudicado. Este tipo de interaccién es menos claro y definido que el
anterior, por lo que nos limitaremos a presentar un par de gjemplos.

El mejor ggemplo de este tipo de interaccion es el canibalismo. Mucho mas extendido en la naturaleza de lo que
podria pensarse (se presenta entre mamiferos, reptiles, aves, peces, insectos, arafias, etc.), resulta obviamente
perjudicial para uno de los participantes y beneficioso para el otro. Dada la extendida (y errénea) creencia de que
laevolucién actlia"para el bien de laespecie”, no faltard quien se extrafie de que una practica tan lamentable
como € canibalismo no haya sido extirpada por la seleccion natural. Recordemos, sin embargo, que la seleccion
natural actlla fundamentalmente en los niveles del individuo y del gene. Un canibal, a alimentarse megjor que
otros individuos de su misma poblacién, puede muy bien dejar més descendencia que los otrosy por o tanto
incluso ser seleccionado. Lo anterior puede suceder siemprey cuando el canibal no tenga preferencia sobre su
propia descendencia, en cuyo caso la seleccion natural operariaen contrade tal caracteristica.

Otro g emplo muy ilustrativo de interacciones +- o encontramos en € infanticidio en las manadas de leones. Es
comun entre primates y roedores que |os machos que se integran a un grupo maten alos jévenes o infantes que
puedan. En € caso de los leones, tal y como ha sido estudiado en Tanzania, 10s grupos sociales constan de varias
hembras, su progenie, y una coalicion de machos que se aparean con las hembras del grupo. Las coaliciones de
machos compiten por los grupos de hembras, y frecuentemente se da el caso de que una coalicién de machos sea
sustituida por otra. La mortalidad infantil seincrementa bruscamente durante |as sustituciones. Se ha observado
gue los nuevos machos atacan y matan alos cachorros, o bien los echan del grupo, pese alavigorosa oposicién de
las leonas, las cuales pueden incluso salir heridas al defender a su progenie. Ahora bien, es claro que los cachorros
no se benefician con la presencia de |os nuevas amos del hogar, pero ¢qué ganan éstos con su conducta poco
caritativa? Consideremos la pregunta desde un punto de vista evolutivo: supongamos gue la propension al
infanticidio fuera heredable, esto es, que los hijos de leones infanticidas tendieran a seguir las costumbres de sus
padres. Una coalicién de leones infanticidas, después de una sustitucién, no pierde ni €l tiempo ni las energias de
sus recién adquiridas hembras en € cuidado de cachorros gjenos. Se excluye aéstosy se procede a generar nuevas
camadas de leoncitos que, por hipétesis, tendran las tendencias infanticidas paternales. En cambio, una coalicion



de leones "tolerantes’, que permitiera alas hembras culminar lalarga crianza de los cachorros gjenos antes de
aparearse, corre €l riesgo de nunca llegar a procrear. Las hembras pueden morir o envejecer, otra coalicion puede
sustituirlos, un mal afio puede sobrevenir trayendo |a muerte de los cachorros propios, etc. En resumen, la
caracteristica conductual heredable de ser infanticida de cachorros ajenos tiene atas probabilidades de proliferar
dentro de las poblaciones de leones. La ganancia de los machos infanticidas es evolutiva, alargo plazo, y
estrictamente hablando quienes ganan no son |os machos en cuestion, sino los genes responsables de su conducta.

Las interacciones ++ dentro de una misma especie se reducen bésicamente a las relaciones sexualesy alos
intercambios sociales denominados "altruistas’.

L as relaciones sexual es benefician a ambos participantes porgue la esencia mismade lo vivo consiste en dejar
descendencia. Este es el premio Ultimo y mayor. Laesterilidad es un fracaso ontol 6gico. En aquellas especies (la
mayoria) en las que predominala reproduccidn sexual, se requieren generalmente dos participantes parallevar a
término € ciclo reproductivo, de ahi que ambos miembros de la pareja se beneficien, en un sentido evolutivo.
Ahorabien, como ya hemos dicho varias veces, la seleccion natural opera fundamentalmente sobre genes o
individuos. Cualquier caracteristica heredable de un individuo que le permita dejar mas descendenciatenderaa
difundirse en las poblaciones futuras, independientemente de que perjudique a su pareja. Entonces €l canibalismo
sexual de muchos insectos beneficia alas hembras, quienes después de la cdpula reciben una cantidad adicional
de proteinas si consiguen devorar a macho. El macho, como tal, no se beneficia de ser devorado, pero tal vez sus
genes si. Esto depende basicamente del balance entre el niimero de copias de sus genes difundido por una hembra
muy bien alimentada (gracias a sacrificio del padre) en relacion con € nimero de copias que se obtengan de
lograr fecundar a varias hembras no tan bien nutridas. Sin embargo, demasiadas variables intervienen en €l
proceso como para poder especular sobre bases solidas, y en este punto dejaremos el tema.

Desde la perspectiva de la seleccion individual, las relaciones sexual es presentan varios aspectos fascinantes. En
gran cantidad de especies la hembra invierte mucha mas energiay tiempo en la prefiez y cuidado de la progenie
gue el macho, cuya participacién puede ser muy efimera. Una consecuencia de esto serialatendenciaala
irresponsabilidad y ala poligamia presente en los machos de muchas especies. En efecto, ¢para qué interesarse en
€l cuidado de la progenie tenida con una hembra cuando esigual o mas fécil producir mas progenie con otras? Se
ha hipotetizado que la explicacion de las complicadas pautas de cortejo existentes en muchas especies de aves
radica en que asi la hembra obliga al macho ainvertir energiay tiempo antes de decidirse a procrear.
Subsecuentes sesiones de cortejo resultan mas caras y riesgosas (uno puede ser rechazado, con la consiguiente
pérdida de tiempo y energias) que "quedarse en casay ayudar amama a cuidar alos pequefios’. Otravez, la
seleccion de la estrategia dependera de un balance: el nimero de genes difundidos como consecuencia de ayudar
al cuidado, y por ende promover el éxito de una sola camada vs. € nimero de genes difundidos como resultado de
producir varias camadas menos exitosas. Ambas estrategias extremas se presentan en la naturaleza, lo cual no
debe extrafiarnos, ya que la conveniencia evolutiva de una u otra depende de muchos factores cambiantes.

El temade la seleccion sexual es suficientemente amplio como para ocupar varios libros, por 1o que no podemos
profundizar en é. Pasaremos entonces a gjemplificar las relaciones [lamadas altruistas, que son otro caso
importante de interaccion ++.

Las interacciones altruistas son a menudo tipificadas con lafrase "si td me rascas laespalda, yo telarasco ati”.
Se presentan mas a menudo en los organismos |lamados superiores (aves, mamiferos), y estan basadas en €l hecho
evolutivo de que puede ser benéfico paralos genes de un individuo invertir un poco de esfuerzo (via el fenotipo)
en un plazo inmediato, a cambio de recibir beneficios (esto es, difundir sus copias) amediano y largo plazo.

Por gy emplo, consideremos €l caso estudiado por Packer, y relatado por Maynard-Smith, de los babuinos en la
reserva nacional de Gombe, en Tanzania. A menudo ocurre que un macho que esta en conflicto con otro por
alguna causa (por ejemplo, por una hembra), solicitala ayuda de un tercero. En aproximadamente un 25% de los
casos, e macho que solicitd la ayuda obtiene ala hembra. Ahorabien, ¢qué gané el macho que fue aayudar? El
primero tiene la posibilidad de difundir sus genes, y a origina poseedor de la hembra se le despojé de esta
posihilidad. Pero el segundo macho no parece beneficiarse demogréficamente de su conducta. Una hipétesis para
explicar este comportamiento es que el macho ayudante esperara ayuda futura del macho a quien ayud6 en el
presente. Obviamente, de aparecer "tramposos' que soliciten ayuda pero no laden a llegar su turno, deberian de
ser identificados por los otros y sus solicitudes rechazadas. L os datos de Packer apoyan esta conclusion. Parece
gue existe unatendencia a establecer relaciones de ayuda, en las que hay un alto grado de reciprocidad.



Para que este mecanismo funcione se requiere que |os organismos sean capaces de distinguir a unos individuos de
otros, lo cual no tiene por qué hacerse conscientemente. Un gran niimero de claves, tales como olores, colores, e
incluso rasgos faciales, pueden ser asociadas, en forma puramente refleja, con la posibilidad de recibir la ayuda.

En este capitulo hemos visto que bajo condiciones que permitan mantener latasa de crecimiento constante, una
poblacion crece exponencial mente (crecimiento geomeétrico de Malthus) o bien decrece hasta la extincién.
También vimos que existen diversas interacciones entre |os individuos de una misma especie que pueden hacer
variar latasa de crecimiento. Las variaciones en la tasa de crecimiento tienen consecuencias dindmicas (por
ejemplo, regulacion del tamarfio de la poblacion, oscilaciones, etc.) y consecuencias evol utivas.

Existe un gran nimero de semejanzas entre |o que ocurre en poblaciones de animalesy 1o que ocurre con el ser
humano. Algunas semejanzas son reales, tanto en el plano demogréfico como en el evolutivo. Otras, en cambio,
son meramente superficiales. En tiempos recientes se ha hecho un intento muy serio por explicar un gran nimero
de fendmenos sociales y culturales propiamente humanos en términos de genéticay dinamica de poblaciones. A
esta escuela de pensamiento se le [lama "sociobiologia' (existe también, por supuesto, sociobiologiaanimal e
incluso vegetal), debido a titulo de la obra pionera de E.O. Wilson, su principal exponente. Este tema se sale de
los limites del libro, pero debido ala enorme importancia politica que ha adquirido, es necesario mencionar
algunos de sus puntos esenciales.

L os sociobi6logos humanos adoptan un punto de vista netamente reduccionista con respecto ala sociedad. Esto
es, pretenden explicar y predecir los fendmenos socialesy culturales en términos de otros fendmenos de més bajo
nivel, aguellos que ocurren en € dmbito de la naturaleza biolégicay genéticadel ser humano. Por ggemplo, se
postula un origen genético parael miedo alas arafias 0 alas serpientes, 0 para el gusto por los grandes jardines
arbolados. Ahorabien, puede o0 no existir un gene parael miedo alas arafias, y €l interés por su existenciaes
principal mente académico. Sin embargo, algunos sociobiélogos se han aventurado en terrenos menos seguros,
presentando hipdétesis y teorias cuya carga emocional y politica va mucho més alléa de lo meramente académico.
En efecto, el origen genético de las desigualdades socia es entre hombres y mujeres, de lahomosexualidad y de la
superioridad” de ciertas razas ha sido discutido por 1os socio-biélogos y adoptado entusiastamente por 10s
partidarios de un buen nimero de organizaciones de extrema derecha. Se debe de tener claro que la explicacion
genética de este tipo de caracteres sociales humanos es, alo sumo, hipotética. Por otra parte, incluso s existierala
base genética para explicar condiciones como la homosexualidad, es muy simplista suponer que con éstaya se
explicd el proNema en términos biol 6gicos. Los contextos social, cultural y politico desempefian un papel central
en el entendimiento de este tipo de situaciones. No hay que tener miedo a buscar |as bases biol6gicas de la
conducta humana, pero creer que tales bases nos proveeran de una explicacidn global, o peor aln, de una"ética de
los genes', como se ha propuesto alguna vez, resulta, para decirlo eufemisticamente, ingenuo, y puede ser
francamente peligroso.
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ll. QUITATE TU PARA PONERME YO. LA COMPETENCIA ENTRE

ESPECIES

Podemos entrever por qué tiene que ser severisimala competencia entre formas afines que ocupan exactamente el
mismo lugar en la economia de la naturaleza; pero probablemente en ningln caso podriamos decir con precision
por qué una especie havencido a otraen la gran lucha por la existencia.

CHARLES DARWIN

EL PUEBLO de Malinalco, en el Estado de México, es muy conocido por su espectacular templo del dios del
viento. Malinal co también tiene un convento agustino del siglo XV1, en cuyo claustro algiin anénimo artista
indigena pintd unos interesantisimos murales. El tema de los murales no es biblico ni religioso, sino profanoy, a
més abundamiento, naturalista. A primeravista, es dificil distinguir algin orden en las paredes blanquinegrasy
repletas de figuras y lineas tan entrecruzadas que pudieran sugerir un gjercicio de caligrafia ardbiga. Sin embargo,
al acercarse, € orden subyacente se manifiesta. Vemos entonces un bosque formado por una gran variedad de
plantas, estilizadas pero reconaocibles, habitado por garzas, colibries, serpientes, coaties, congjos, etc. Los
animales se encuentran casi todos enfrascados en diferentes formas de lo que Darwin llamé "la lucha por la
existencia': hay garzas devorando peces, serpientes a punto de atacar pajarillos, colibriesy palomas visitando
flores, y un par de coaties arrebatandose |a comida.

¢Cud habrasido e propdsito religioso o didactico del mural? No sé si exista una respuesta a esta pregunta. Seria
muy interesante averiguar 1os motivos que tuvieron los frailes agustinos del siglo XV paraencargar estos frescos.
Y el artista (0 artistas) indigena que |os gjecutd, ¢por qué razoén habra escogido |os gjemplos particulares?

Cuaesquiera que hayan sido las razones religiosas o artisticas que expliquen e tema de los murales de Malinalco,
desde mi punto de vista resultan particularmente interesantes porgue en ellos estén representadas las tres
principales clases de interacciones entre dos especies. la competencia, la depredacion y el mutualismo (donde
ambas especi es se benefician). Habiendo analizado yalos tipos de interacciones que ocurren mas cominmente
entre los miembros de una misma especie, iniciaremos ahora la descripcidn de lo que ocurre entre diferentes
especies.

L os casos mas simples, mejor entendidos tedricamente y para |los que se cuenta con una mayor cantidad de datos,
son aquellos en los que intervienen preponderantemente solo dos especies. Ahorabien, en la naturalezatodas las
interacci ones son multiespecificas, hablando estrictamente. Sin embargo, como yadijimos, esta justificado
metodol 6gicamente tratar de entender primero los fendmenos mas simples y menos reales 0 comunes para pasar
después alos mas complejos y usuales. Dicho metaf 6ricamente, tratariamos de interpretar todo 1o que se pueda
del mural en términos de sus detalles. Lo global en términos de o local. Personalmente creo gque este gjercicio
reduccionista no puede llevarse a un extremo: |as propiedades de una comunidad biol 6gica en toda su
complejidad no pueden deducirse de la mera suma de |as interacciones entre pares de componentes. Sin embargo,
es indispensable entender estas interacciones para el planteamiento general del problema de la ecologiade las
interacci ones multiespecificas. Por otro lado, |os casos para los que contamos con mas datos cuantitativosy una
mejor comprension de la historia natural descriptiva, son los de interacciones biespecificas.

En formasimilar alagréficaque en el capitulo anterior representaba los tipos de interacciones entre individuos de
una misma especie, se puede integrar otra que represente |os resultados de las interacciones entre dos especies,
tomando como criterio los resultados demograficos de lainteraccion. Simbolizando con un + un aumento, con un -
un decremento, y con 0 la ausencia de cambio en |as tasas de crecimiento, tenemos: 1) lainteraccion resulta
perjudicia paraambas especies (--); 2) beneficiosa paraambas (++); 3) beneficiosa paraunay perjudicia parala
otra (+-); 4) beneficiosa para una e indiferente parala otra (+0) y, por Ultimo, 5) perjudicia paraunae indiferente
paralaotra (-0). Los tres primeros tipos de interacciones son aparentemente los mas importantes y han sido
bastante bien estudiados. Se denominan, por orden: competencia, mutualismo y relacion depredador-presa (lato
sensu). Los dos dltimos tipos (+0 y -0) incluyen a gunas interacciones fascinantes desde el punto de vistade la
historia natura (por gemplo, las foresis, o relaciones de transporte, las cuales se ggemplifican en el libro dela
doctora Ana Hofmann, de esta misma coleccion). Sin embargo, su importancia en € desarrollo de lateoria

ecol dgica ha sido bastante menor, por |0 que no se mencionaran en o sucesivo.



La primera clase de interacciones que analizaremos en este libro es la - -, es decir, las Ilamadas interacciones
competitivas.

Lainteraccion entre una especie A y otra B se llama competitiva cuando un aumento en los nimeros de A causa
una caida en los nimeros de B y, de manera reciproca, un incremento en B redunda en una caidaen losde A.
Estrictamente, esta disminucién en las tasas de crecimiento debe ser a causa de que la oferta de alglin recurso
comun (espacio, comida, luz, etc.) sealimitada, por lo que, a altas densidades de poblacién, una cierta proporcion
de individuos de ambas especies queda siempre sin alcanzar una cantidad 6ptima del recurso.

Es posible que la competencia por €l recurso sea directa o incluso violenta; por gjemplo, la que se da entre ciertas
abejas tropicalesy los colibries que explotan las mismas flores. Las abejas persiguen activamente alos colibries y
les impiden aprovechar el néctar. A este tipo de interaccion se le denomina " competencia por interferencia'. Por
otra parte, la competencia puede darse sin que se establezca nunca un contacto fisico directo. Pensemos otra vez
en la competencia por € néctar de las flores. La sola presencia de una especie explotadora, al disminuir la
cantidad de néctar, puede af ectar a otra especie de explotador que visite las flores algo mas tarde que la primera.
Se dalainteraccién sin que los competidores se encuentren nunca juntosy se le llama " competencia por
explotacion”.

Lateoria de lasinteracciones competitivas fue de las primeras en desarrollarse en la ecologia modernay tuvo una
gran importancia en la conformacion actual de esta ciencia. En la década de los veinte, un matematico italiano,
Vito Volterra, y un biofisico norteamericano, Alfred Lotka, propusieron independientemente |as ecuaciones
conocidas en la actualidad como model os de Lotka-Volterra. No obstante ser esquematicamente simples, dichas
ecuaciones catalizaron de manera notable la actividad de muchos ecélogos. Algunos se lanzaron, casi febrilmente,
ademostrar en € laboratorio 0 en el campo que las ecuaciones eran "correctas, mientras que otros mas,
claramente irritados por la brusca intromision de matematicos en los dominios de la historia natural, intentaron
con lamisma dedicacién demostrar que las ecuaciones eran "incorrectas'. Un tercer grupo se concentrd en
desarrollar tedricamente las implicaciones de las ecuaciones o en buscarles alternativas. Poco a poco, fue
asentdndose laidea de que laimportancia de tales model os simplificados no radicaba en su "veracidad" o
“falsedad"; que su papel no era predecir o describir con exactitud |os fendbmenos ecol 6gicos, sino més bien dar un
contexto conceptual y sugerir las hip6tesis de trabajo que guiaran lainvestigacion empirica. Durante mucho
tiempo, lainvestigacion en ecol ogia de poblaciones y comunidades (sobre todo en los paises anglosgjones) estuvo
permeada por la nocion de que la competencia era lainteraccidn de mayor importancia en la estructura de las
comunidades. Estudios posteriores han hecho hincapié menor en la competencia, aunque ésta sigue siendo la
interaccion preferida de unainfluyente escuela de ec6logos de comunidades.

A continuacion presentaremos |os fundamentos de la teoria de la competenciay posteriormente lailustraremos
con datos de laboratorio y de campo.

En € capitulo anterior sefacilitaba el planteamiento de las ecuaciones de crecimiento poblacional suponiendo un
crecimiento en generaciones discretas 0 separadas. Sin embargo, a partir del presente capitulo resulta mas simple
suponer que las especies crecen continuamente: esto es, que |os nacimientosy muertes ocurren alo largo de todo
el afio, sincrénicamente. Si aceptamos esto, asi como algunas otras premisas que se analizaran después, se pueden
plantear las siguientes relaciones:

Tasade Tasade
crecimiento del mortalidad
Tasade crecimiento del competidor A = competidor A en - _
ausencia del produci d_a por €l
competidor B competidor B
Tasade Tasade
crecimiento del i
Tasa de crecimiento del = competidor B en - mor'Falldad
competidor B ausencia del producida por el
competidor A

competidor A
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Figuralll.l. Representacion de los cambios poblacionales mediante el espacio de fase.

Al llegar a este punto deberemos abrir un paréntesis para describir la herramienta de andlisis que aplicaremos al
estudio de estas relaciones, y las correspondientes a |l os capitul os posteriores. En esencia, setratade la
representacion geométrica del sistema mediante 1o que se conoce como espacio defase. Laideaessimpley
elegante: en un plano representamos a la densidad poblacional de la especie A como distancias medidas en €l
sentido horizontal, y ala especie B como distancias medidas en un sentido vertical (Figuralll.1a). Cualquier
combinacién concebible de especies corresponde a algun punto en el plano. Asi, €l origen corresponde ala
ausenciade A y B; € gedelas X acualquier densidad de A en ausencia de B, etcétera.

Supongamos que para una combinacion dadade A y B, por giemplo 50 y 100 (véase lafiguralll.la), calculamos
el tamafio de latasa de crecimiento de la especie A (usando una ecuacién como la planteada arriba). Estatasa de
crecimiento puede representarse como una flecha sohre lalinea horizontal que pasa por el punto 50, 100. En caso
de que latasa de crecimiento sea positiva (Ia poblacion tienda a crecer), convendremos en apuntar la flecha hacia
laderecha; si latasa es negativa, laflechaapuntard hacialaizquierda; y si latasa es de cero (esto representa una
poblacion en equilibrio) entonces no hay flecha (véase lafiguralll.lb). Lo propio se puede hacer parala especie
B, con ladiferencia de que las flechas se encuentran ahora sobre lineas verticales. Tenemos entonces
representadas en un plano geométrico no solo todas las posibles combinaciones de las dos especies, sino también



latendencia demogréfica de cada una. Podemos resumir lainformacion usando una sola flecha para cada punto,
en lugar de dos, si aceptamos que lalongitud de cada flecha sea proporciona al tamafio de latasa de cambio en
ese punto. La"suma vectorial" de ambas flechas, llamada la resultante, puede tener cualquier direccién (yano
solo vertical y horizontal) y representala direccion haciala que tenderiaa moverse € punto que representa a una
combinacion dada (Figuralll. Ic). Nuestra representacion geométrica adquiere entonces una dimension dindmica
gue antes no tenia: si conocemos la "topografia’ de las flechitas, podremos visualizar hacia donde se movera
cualquier punto que pudiera ser de interés.

Por razones mateméticas que tienen que ver, entre otras suposiciones, con lade que el cambio en las poblaciones
€es continuo y no se da por generaciones separadas, "latopografia’ del espacio de las flechitas resultasimple y
regular. El plano se encuentra dividido en regiones dentro de las cuales la direccién general de las flechasesla
misma. Esto es, dentro de una misma region no es posible encontrar flechas que apunten, por ggemplo, en
direcciones opuestas. Hay que cambiar de region para encontrar cambios cualitativos en ladireccion de las
flechitas. Los tipos de regiones son pocos. 1) regiones donde ambas poblaciones crecen; 2) donde ambas
decrecen; 3) donde una crecey la otra decrece, y 4) donde una o ambas se encuentran estacionarias. Las primeras
tres son, en general, &reas, mientras que en la cuarta categoria encontramos las lineas o puntos que sirven de
fronteras a las regiones de | os primeros tres tipos. La colocacién, tamafio y forma de cada posible region estan
determinados por |os detall es biol 6gicos de la interaccion que se estd modelando. En particular, alos tres tipos
basi cos de interaccion entre dos especies (++, +- y - -) corresponden también tres tipos béasicos, cualitativamente
distintos, de disposicién de las regiones mencionadas. El lector que haya seguido la argumentacion hasta el final
estard en condiciones de comprender lateoria basica de las interacciones entre dos especies.

Unavez cerrado €l paréntesis regresemos a la competenciainterespecifica. En general, |as ecuaciones que nos
sirven pararepresentar la competencia entre dos especies diferentes corresponden a un espacio de fase del estilo
del que aparece en lafiguralll.2a. Las lineas (llamadas "isoclinas cero") corresponden alas combinaciones de
competidores que permitirian que cada especie se mantuviera con una densidad estacionaria. Dicho en otras
palabras, alo largo de lalinea correspondiente ala especie A, ésta se encuentra en equilibrio, aunque B no
necesariamente se halleigual y viceversa. Si existe un punto en el que las dos isoclinas se cruzan, éste
corresponde a la combinacién de densidades donde ambas especies estarian en equilibrio a mismo tiempo. El
caso mas simple es aquel en € cual no hay intersecciones. En lafiguralll.2b seindicalatopografiade las
regiones de flechitas.
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Figuralll.2 Isoclinas cero para un sistema competitivo (a), y espacio de fase de un sistema competitivo con
exclusion dela especie A (b).

Resulta claro que desde cualquier punto (esto es, combinacion inicial de especies) en que se empiece, la
comunidad se desplazara poco a poco hacia un punto sobre el gje de laespecie B que corresponde ala
desaparicion de laespecie A, alo cual selellamaexclusion competitiva. Si laisoclinade A eslaque se encuentra
por arriba, la excluida resultariala especie B. Latopografia detallada del espacio de flechas se obtiene a partir de
laforma especifica de las ecuaciones correspondientes a cada sistema. Aunqgue el procedimiento no es
complicado, no se presentard aqui. El texto de Begon, Harper y Townsend es una excel ente obra de consulta para
obtener més detalles al respecto.

Ahorabien, en el caso de que las isoclinas se intersecten en un punto, pueden darse dos posibilidades, ilustradas
en lafiguralll.3: a) Se excluye unau otra de las especies, dependiendo de la combinacion inicial, o b) ambas
especies de competidores coexisten indefinidamente. Tenemos entonces tres casos donde hay exclusién y uno
donde se puede dar la coexistencia. Biol6gicamente hablando, para que ocurrala coexistencia es necesario que la
tasa de crecimiento de la especie A sea positiva cuando A es muy poco abundante y B esta en su tamafio maximo
en ausencia de competidores, y viceversa. En términos gréficos, se requiere que en la cercania de los puntos A* y
B* delafiguralll.3b, tanto laflechitade B como lade A, respectivamente, se dirijan hacia adentro del plano, y
ninguna hacia afuera.
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Figuralll.3. Espacios de fase que corresponden a exclusion dependiente de la poblacién inicial (a), y
coexistencia. (b).

Lateoria de la competencia, delineada aqui, sugiere que en un sistema con dos competidores hay unatendenciaa
laexclusion de uno de ellos, y con ella se indican las condiciones precisas para que se dé la coexistencia. Ahora
bien, no es posible, tanto por razones précticas como fundamental es, obtener las ecuaciones "exactas' de la
competencia entre dos especies antes de redlizar € experimento. En efecto, no existen unas ecuaci ones exactas de
la competencia, pues como ha sido demostrado en estudios de laboratorio muy detallados, el modo mismo (los
pardmetros o incluso laforma de las ecuaciones) de competir va cambiando con cada generacion, de tal suerte que
no es posible predecir con exactitud el resultado de unainteraccion competitiva con base en las ecuaciones de
Lotka-Volterra. Por lo tanto, |a prediccion resultante de la teoria de la competencia pareceria reducirse, como
Hutchinson ha hecho notar, alafrase vacia"dos especies que compiten, o coexisten o no lo hacen”. Lateoriade
la competencia resultaria ser, méas que nada, una clasificacién de los posibles resultados de la interaccion.



Sin embargo, laimagen anterior esinjusta. Contar con unateoria permitié alos ecélogos encuadrar sus
observaciones dentro de un marco conceptual. La busgueda de "confirmaciones' o "refutaciones’ de lateoria se
convirtio pronto en mucho més que una meralista de ggemplos y contragjemplos: se clasificaron grandes grupos
de organismos por su tendencia a competir usualmente 0 no; seinicid e estudio de los mecanismos biol dgicos
gue promueven la coexistencia; se desarrollé la hipétesis de que la competencia erala principal determinante del
ndmero de especies que podian vivir juntas en una comunidad; la necesidad de realizar |as precisas observaciones
requeridas por lateoriallevo a afinar y desarrollar la metodologia experimental en la ecologia de campo, etc.
Teoriay observaciones se estimularon mutuamente, en un juego que incluiaa mismo tiempo refutacionesy
confirmaciones, estimulo alaimaginacién y su desaliento, todo dentro de una ortodoxia en la que se consideraba
un poco herético suponer que la competencia no fuera lainteraccion biol égica por excelencia.

Estafructiferainfluencia reciproca entre teoriay practica seinicio cuando en la década de los treinta, inspirado
por las ecuaciones de Lotka-Volterra, el bidlogo ruso G. F. Gause realizd experimentos de laboratorio con dos
especies de protozoarios, en las que observé la exclusion en algunos casos y la coexistencia en otros. A los
experimentos de Gause les sucedieron otros en los que se utilizaban gorgojos (insectos que se alimentan de
granos) y en los cuales, dependiendo de |as condiciones de temperatura, se obteniala exclusion de unau otra
especie. Estos experimentos (junto con las ecuaciones de Lotka-Volterra) se utilizaron para dar apoyo alo que
después se denomind "principio de exclusién competitiva', que durante un corto tiempo gozé del dudoso
privilegio de ser considerado el dogma de |la ecologia de poblaciones: "dos especies suficientemente parecidas no
pueden coexistir en la naturaleza'. Por "suficientemente parecidas’ se entiende que utilizan los mismos recursos
en formasimilar. Los naturalistas, sin embargo, conocian un buen niimero de contragjemplos a principio de
exclusion competitiva. El debate subsecuente parecia separar por un lado atedricosy experimentalistasy por otro
anaturalistas, pero muy pronto un grupo de naturalistas especializados en ecologia de aves y roedores comenzé a
tomar partido afavor de lavalidez del principio de exclusion. Parala década de los cincuenta parecia haberse
Ilegado a un impasse, con los ecologos de poblaciones divididos en dos grandes escuelas: |a que consideraba que
los fendmenos de regulacion dependientes de la densidad eran fundamentales en el funcionamiento de las
poblaciones, y los que pensaban que | as poblaciones no estaban reguladas y que el principio de exclusion
competitiva era un concepto que carecia de contenido empirico.

A mediados de los cincuenta, George Evelyn Hutchinson y su alumno de doctorado, Robert MacArthur,
presentaron un notable avance tedrico, seguido por un extraordinario estudio de campo, lo que presté nuevos
impetus alos estudios sobre la competencia. Dicho avance consistio en laformalizacion de lateoria del nicho

ecol 6gico. Hutchinson presentd en términos matematicos la vigja idea de que |0s organismos, a ocupar un
determinado espacio fisico, a estar activos a horas definidas del dia, al utilizar ciertos recursos con preferenciaa
otros, etc., definen un cierto "nichao”, propio de cada especie o poblacién; la competencia se da dentro de las
partes en comun de los nichos de diferentes especies. Posteriormente, MacArthur reformul é |os coeficientes de las
ecuaciones de Lotka-Volterra en términos de estaidea.

El trabajo de campo, latesis doctoral de MacArthur, consistié en aplicar aun sistema natural las ideas anteriores.
El autor estudié uno compuesto por varias especies de warblers (cerrojillos o reinitas), pajarillos residentes en un
bosque de Nueva Inglaterra. Las cinco especies de reinitas son sumamente parecidasy es necesaria cierta
experiencia en la observacion de aves para distinguirlas en el campo. Mé&s alin, era bien sabido que las cinco
especies se alimentaban de insectos, y como |os bosgues de abetos en Mainey Vermont son bastante
homogéneos, €l caso de las reinitas podria considerarse como un magnifico ejemplo de especies cercanas que no
se excluian, esto es, constituian una contradiccién a "dogma' de la exclusién competitiva.

MacArthur invirtié mucho tiempo en la observacion y en el estudio de las actividades de las reinitas, asi como de
lazona de los érboles donde transcurrian éstas. Uno de los més importantes resultados de este estudio fue la
demostracién de que cada una de las cinco especies pasala mayor parte de su tiempo en diferentes zonas del érbol
(véaselafiguralll.4). Dicho en otras palabras. MacArthur logré demostrar que, aunque aparentemente las reinitas
en Nueva Inglaterra ocupaban el mismo nicho (silvicolas, diurnas, insectivoras), en realidad un estudio mas fino
revelabaimportantes diferencias en su formade explotar los insectos del bosgue, y por ende los nichos de las
especies resultaban diferentes. La consecuencia es que, a no ser suficientemente parecidas desde un punto de
vista ecol6gico las diferentes especies de reinitas no constituyen verdaderos competidores entre si.

Laidea de que para que dos especies sean competidoras deben tener nichos sobrepuestos, junto con la
demostracién de que las diferencias en los nichos pueden ser muy sutilesy dificiles de observar, estimularon una



sucesion de estudios de campo en donde se pretendia explicar la coexistencia de especies cercanas mediante €l
descubrimiento de inevitables diferencias en sus nichos.

Figuralll.4. Segregacién dd uso de habitat en las" reinitas’ estudiadas por R. H. MacArthur.

Asi, diferencias en |los tamafios de los picos de aves granivoras, en las profundidades alas que | os peces
depredadores buscan a sus presas, en los periodos de floracidn de |as plantas, etc., se propusieron como pruebas
de la accion de la competencia, recurriendo al argumento: "estas especies son diferentes porgue si no lo fueran ya
alguna habria sido excluida'. Sin embargo, este argumento no es susceptible de falsificacion, es decir, no se puede
disefiar, ni en principio, una observacion gque llegue arefutar € argumento anterior porque: 1) no es posible
especificar ni medir el grado de diferencia que se requeriria para que tuviera que presentarse laexclusion, y 2) €
ecélogo no tiene acceso ainformacién cuantitativa sobre la historia pasada de | as especies que actuamente
coexisten, ni sobre lade aquellas que ya no 1o hacen. Siendo infalsificable, dicho argumento es sugestivo y
motivador, pero de dudosa utilidad directa.

Conforme mas ecologos se percataban de lo anterior, alas observaciones de gran detalle se empezaron a afiadir
experimentos de campo. Basicamente se intentaba, mediante manipulacion artificial de las densidades de las
especies en supuesta competencia, demostrar que los signos de | as tasas de cambio eran ambos negativos. Por
ejemplo, en un experimento realizado con lagartijas del género Analis, se dividio el &rea en varias parcelas. En
algunas seretird alaespecie A de Anolis, en otras ala especie B, y en otras se mantuvieron las dos, paratener un
control experimental. Si se demostraba (como en efecto ocurrid) que la ausencia de A tenia un efecto positivo en
latasa de crecimiento de B, y viceversa, se presentaria un fuerte argumento en favor de la existencia de una
interaccion competitivay entonces seria posible interpretar con mucho mayor rigor las observaciones de historia
natural que documentaban diferencias de nicho.

Aunqgue los experimentos de campo en esta area no son ninguna novedad (Darwin realiz6 algunos clésicos), si es
cierto que empezaron a hacerse comunes a partir de la década de los sesenta, con un predominio de los realizados
con plantas, no s6lo porgque muchas plantas son sujetos experimental es méas sencillos que los animales, sino
porgue se contaba con la experiencia de los agrénomaos, quienes por largo tiempo habian realizado experimentos
semejantes a aquellos que los ecdlogos comenzaban aintentar.

L os experimentos de campo del ecologo moderno son, en su mayoria, muy dificiles de realizar. Se requieren
disefios experimental es con un fundamento estadistico a veces muy complicado, y la puesta en practica del



experimento suele implicar muchos dias de trabajo duro y rutinario, marcando, contando, rastreando y midiendo

organi smos que nunca cooperan con € experimentador. Ademas, como el control que el ecélogo tiene sobre una
serie de variables importantes (por ejemplo, € clima), es nulo o muy limitado, |os resultados de |os experimentos
rara vez admiten una explicacién inequivoca. Sin embargo, junto con métodos cuantitativos en la observacion de
lahistorianatural de los organismos, |os experimentos le han dado a la ecol ogia de poblaciones de campo un alto
grado derigor.

El yalargo periodo (més de sesenta afios) de desarrollo tedrico-experimental de lanocién de la competencia
interespecifica, hatenido consecuencias de gran importancia parala ciencia de la ecologia. Hemos marcado la
relevancia de algunas de las consecuencias de tipo metodol 6gico: una mas correcta apreciacion del papel de los
model os tedricos, no tanto como herramientas productivas sino heuristicas, asi como €l desarrollo de un grado
mucho mayor de refinamiento en el trabajo empirico, tanto experimental como observacional. Mencionaremos
ahora algunos de | os principal es resultados general es que podemos aceptar como validos, dada la situacion actual
de desarrollo de la ecologia.

En primer lugar, parece claro que hay grandes grupos de organismos para los cuales la competencia
interespecificarara vez resulta ser unainteraccién importante. Un gemplo de lo anterior son los insectos
herbivoros, sobre todo en climas templados o con estaciones muy marcadas. Parailustrar esto podemos referirnos
al estudio de las comunidades de insectos asociadas al helecho Pteridium aquilinum. Esta asociacién ha sido
estudiada por John Lawton en Inglaterray Hawai y Colorado EUA, y ha sido imposible demostrar |a presencia de
competencia interespecifica, ni directa ni indirectamente. Existen ejemplos similares en otras comunidades de
insectos.

Por otra parte, en muchas poblaciones de vertebrados, como en aves, pequefios roedores, lagartijas, etc., la
competencia i nterespecifica se ha demostrado en forma experimental. Similarmente, no hay duda de que entre
muchas especies de plantas se presenta una a veces muy aguda competencia por recursos tales como laluz, €
agua, 0 micrositios adecuados para germinar. Joseph Connell, en 1982, analiz6 527 experimentos de campo
reportados en la bibliografia por diferentes autores. Para casi la mitad de las especies estudiadas, y en un 40% de
los experimentos realizados, se pudo demostrar la presencia de interacciones competitivas. De modo que es
indudabl e que existe la competencia, aunque su importanciarelativa alin se cuestiona.

¢Cudles son las consecuencias de la competencia interespecifica para aquellas especies o tipos de especies en las
que se presenta? En primer lugar, lacompetencia, al ser una presion selectiva, tiene consecuencias adaptativas
directas para aquellas especies que han evolucionado bajo su influencia. Las diferencias ("segregacion™) en los
nichos de especies competidoras son a menudo atribuidas a los efectos de la competencia. Por € emplo, cuando
dos especies de ciertos ratones habitan el mismo sitio, sus tamafios promedio no se superponen. Esto es, una
especie es algo menor en tamario que la otra. En areas diferentes, donde |as mismas especies no coexisten, los
tamafios promedio son aproximadamente iguales. Se explicala observacion anterior como un resultado de la
competencia que ha promovido la especializacion en semillas més pequefias por una especie y mas grandes por la
otra, para evitar esta interaccion competitiva en aquellas regiones en que ambas especies viven juntas.

De manera similar, la competencia afecta las &reas de distribucion de los organismos competidores, de tal forma
gue especies cercanas 0 de ecologia muy parecida deben de coexistir geogréficamente mucho menos a menudo
que especies muy distintas. David Lack ha demostrado que tal es el caso para un buen nimero de grupos de aves
de todo & mundo. Sin embargo, deberian encontrarse excepciones alaregla anterior en medios ambientes
complgjos, en donde se presentan posibilidades de subdividir € habitat en diferentes zonas, o los recursos en
diferentes partes, segregando |os nichos, como se menciond anteriormente.

En segundo lugar, la competencia puede inducir importantes similitudes en grupos compl etos de organismaos en
diferentes partes del mundo. Por gjemplo, James Brown ha estudiado diversas comunidades de roedores en €l
desierto sonorense. En sitios similares climéticay topograficamente, las comunidades convergen hasta un grado
sorprendente. Tanto el nimero de especies, como sus tamarios y laforma de utilizar 10s recursos son muy
parecidos de un sitio a otro, pese a que las especies son diferentes en los distintos sitios. Algo muy semejante ha
sido reportado por Martin Cody en las comunidades de aves de |os chaparrales californianos y los matorrales
chilenos: pese ala enorme distanciay la composicion totalmente diferente de especies, la estructura de las
comunidades (el nimero de especies, sus tamarfios, |a sobreposicién de nichos, etc.), en ambas | ocalidades es muy
parecida.



En resumen, el estudio de las interacciones competitivas en |a ecol ogia de poblaciones ha tenido una gran
importancia tedrica, y aunque en la actualidad resulta muy claro que la competencia no es un fenémeno tan
extendido, ni sus consecuencias son tan importantes como se pensaba hace pocos anos, tampoco hay duda de que
en ciertos sistemas y grupos biol 6gicos constituye una interaccién de gran relevanciay capaz de proporcionar
cierta estructura a las comunidades.
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Un gavilan selevanta

un pichon que esta dormido

todo el palomar se espanta

y queda despavorido.

Son de laTierra Caliente del Balsas

LA SEGUNDA gran clase de interaccion entre dos especies es la relacion llamada depredador-presa. Corresponde
alos cambios demogréficos representados por [os signos +-, 1o que significa que la presencia de la especie A
incrementa la tasa de crecimiento de la especie B, mientras que la presencia de la especie B disminuye latasa de
crecimiento de la especie A. Esta sencilla definicion en términos demograficos es una fachada neoclasica que
ocultaun altar churrigueresco. L os tipos de interaccion biol 6gica que presentan las consecuencias demograficas
son en extremo variados.

En este capitul o subdividiremos las interacciones depredador-presa en cuatro subclases. 1) depredador-presa
sensu stricto, como las tipicas interacciones entre leones y gacelas, arafias y moscas, €tc.; 2) parasito-hospedero,
como las correspondientes a enfermedades virales, bacterianas, helminticas, etc., de los organismos en general ; 3)
parasitoide-hospedero, las cuales son interacciones poco conocidas entre 1os no especialistas, pero de la mayor
importancia bésicay aplicaday gque ocurren principal mente entre insectos cuyos estadios juveniles se desarrollan
dentro de alguin hospedero (generalmente otro insecto); y, por Ultimo, 4) herbivoro-planta, como las relaciones
entre las vacasy los pastos, las orugas y las plantas, etc. Aunque esta clasificacion puede subdividirse alin més, el
proposito del presente trabajo es proporcionar un panorama general y no una monografiatécnica, por lo que las
cuatro subdivisiones anteriores resultan suficientes.

Como consecuencia de las importantes diferencias biol gicas entre los tipos arriba mencionados, existen también
diferencias metodol 6gicasy teoricas en su estudio. A continuacion presentaremos brevemente la teoria mas
general, haciendo uso del espacio de fase, paraluego particularizar en cada uno de los cuatro tipos principales de
interaccion +- Lateoria basica de las interacci ones depredador-presa fue propuesta en las décadas de los veinte y
treinta por los pioneros Alfred Lotkay Vito Volterra. Lotka propuso sus ecuaciones haciendo una analogia con
ciertas reacciones quimicas, en tanto que Volterra se inspird en un problema sobre pesquerias en el mar Adriético.
L as ecuaciones, sin embargo, resultaron idénticas. El modelo de depredador-presa propuesto por Lotkay Volterra
no tiene més que unaimportancia historica. En la actualidad, los model os generales de depredador-presa son
modificaciones o extensiones de las ecuaciones de Lotka-V olterra. En términos generales, dichos modelos son
particularizaciones del siguiente:

Tasa de crecimiento Tasa de crecimienta dela i Tasa de mortalidad debida a

delapresa - presa dzr;\)?efjdssggrla del la presenciadel depredador

La ecuacion anterior corresponde a la dindmica de la poblacion de las presas, con una ecuacion correspondiente
paralos depredadores



Tasa de crecimiento del Incremento en latasade

Tasadecrecimiento _  depredador en ausenciade crecimiento del depredador
del depredador - las presas de la ecuacion debido alapresenciadelas
anterior presas de |a ecuacion anterior

L os detalles biol 6gicos correspondientes a un sistema o clase de sistemas en particular se traduciran en unaforma
especifica paralas ecuaciones anteriores. Por jemplo, la ecuacion paralas presas sera diferente si setratade
gacel as que cuando se trata de orugas. Sin embargo, existen algunas formas generales, cualitativamente
semejantes a un gran nimero de ecuaciones particulares. Analizaremos, utilizando la herramienta del espacio de
fase, una de estas formas muy generales con €l objeto de derivar conclusiones cualitativasy generales.

En el espacio de fase, ubicaremos en € ge horizontal o delas X aladensidad de las presas, y por o tanto, sus
tasas de crecimiento en cualquier punto estaran representadas por flechas en el mismo sentido horizontal. La
abundancia de | os depredadores se representa en el gje vertical, y sus tasas, por flechas verticales.

Laisoclina cero del depredador debe tener, en general, una pendiente positiva, puesto que resultalégico suponer
gue amayor abundancia de las presas corresponde una mas alta densidad de los depredadores en €l equilibrio. Sin
embargo, es muy posible que la poblacién de depredadores se sature de presas, es decir, que si ladensidad de
presas crece por encimade cierto valor, € incremento en la poblacion de depredadores llega a ser despreciable.
Esto puede ocurrir si otros factores diferentes al alimento se vuelven limitantes paralos depredadores, como, por
ejemplo, el espacio para establecer territorios. Por o tanto, laisoclina paralos depredadores tendrd unaforma
semejante aladelas curvas en lagréficadelafiguralV. 1a. Si laisoclinadel depredador parte ddl gje delas X,
significa que se trata de un depredador especifico de una presa, esto es, que no puede sobrevivir en ausenciade
dicha especie de presa. En efecto, se requiere al menos una cantidad umbral, Pg de presas (véase lafiguralV.14a)

para que exista una cantidad positiva de depredadores. Por €l contrario, si laisoclina cero del depredador cruzael
gjedelasY por encimadel origen, entonces se trata de un depredador generalista, que incluso en ausenciade la
especie de presas en cuestion es capaz de mantenerse en €l area, aunadensidad D, alimentandose de otras presas

Cuyas ecuaciones no se consideran en & modelo (véase lafiguralV.1b).
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FiguralV.1l. Laisoclina del depredador, suponiendo un depredador especialeista (a), y uno generalista (b).



Laforma de laisoclina mencionada corresponde cualitativamente alas de un buen nimero de model os para el
depredador. L os detalles cuantitativos varian, pero no laformageneral .

Laisoclina de la presa debe tener al menos unaregion de pendiente negativa; esto es consecuencia de que al
aumentar € nimero de presas, |os factores intrinsecos de regul acién de la poblacién de presas (mortalidad
dependiente de la densidad debida a competencia, enfermedades, etc.) se acentlian, por |0 que son necesarios
menos depredadores para mantener el crecimiento de las presas en cero. Por |o tanto, la parte de laisoclinade las
presas mas alejada del origen debe tener una pendiente negativa. Sin embargo, en las cercanias del origen, la
pendiente puede ser positiva o negativa, ya que existen varios fendmenos que producen unaregion de pendiente
positiva. Por iemplo, si con bajas densidades | as presas tienen problemas para encontrar pareja, un niUmero
reducido de depredadores puede ser suficiente para disminuir la tasa de crecimiento de las presas hasta cero. O
bien, si las presas se defienden mediante mecanismos de tipo social (todos 0 muchos de los individuos de un
grupo participan en la defensa de éste), entonces, cuando hay bajas densidades de presas se hecesitan menos
depredadores para mantener a aquéllas en el equilibrio. Un dltimo mecanismo que puede producir regiones de
pendiente positiva es el hecho de que los depredadores pueden tener una limitada capacidad de manegjo de las
victimas, de modo que su eficiencia sea mayor con bajas densidades de presas. Este mecanismo, denominado
respuesta funcional, es de sumaimportancia en las interacciones depredador-presa.

En resumen, por una variedad de razones, deberiamos de esperar que laisoclina de las presas tuviera unaregion
de pendiente positivay otra negativa; o sea unaforma jorobada como aparece en lafiguralV.2.
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FiguralV.2. Isoclina de una presa con efecto Allee.



th)

(c)

=

Figura1V.3. Espacios de face de unainteraccion depredador presa, con un equilibrio no oscilatorio (a),
oscilatorio (b), y un ciclo limite (c).

Latopografia de flechitas que nos indica la direccion en la que se movera el sistema compuesto por las presasy
los depredadores aparece en lafigura IV.3. Notemos que hay varias posibilidades que dependen de que €l cruce
delas dosisoclinas (0 sea el punto de equilibrio del sistema) quede alaizquierda o ala derechade lajorobadela
isoclinade la presa. Se puede demostrar rigurosamente, para model os particulares de este tipo, que los posibles
resultados cualitativamente diferentes son tres: 1) El equilibrio es estable y las trayectorias se acercan aé
mono6tonamente, o sea, sin subidasy bajadas. Esto corresponde alafiguralV. 3a. 2) El equilibrio es estable, pero
las trayectorias se acercan a él en forma oscilatoria, es decir, a veces excediendo y aveces por debgjo del valor de
equilibrio (figuralV.3b). 3) El equilibrio esinestable, pero existe unaregion en forma de curva cerrada dentro del
plano que atrae a las trayectorias. Esta regién representa un equilibrio méas complejo que los simples puntos que
hemos encontrado hasta ahora. En otras palabras, existe dentro del plano una curva cerrada (que rodea a punto de
equilibrio inestable) haciala cual tienden las trayectorias, acercAndose masy mas en el tiempo. Este "ciclo limite"
(segun laterminol ogia matemética) es estable. Biol 6gicamente, esta region atractora corresponde avalores de la
densidad de las poblaciones de depredador y su presa, que oscilan con regularidad en ciclos de bgjay dta
abundancia de cada uno. La estabilidad del ciclo limite radica en que, similarmente alo que ocurriacon los
puntos de equilibrio, las perturbaciones en |as densidades de | as especies componentes del sistematienden a
desaparecer con €l paso del tiempo, pues el ciclo limite atrae a las densidades hacia una pauta regular establecida
por |as ecuaciones que describen ladindmica (véase lafiguralV.3c).

Resumiendo lateoria expuesta, nuestro simplificado model o matematico nos llevaria a esperar que las
interacciones -+ tendieran a oscilar, aunque los detalles de | as oscilaciones dependerian de la forma particular de
las ecuaciones. En la natural eza se observan todas las posibilidades mencionadas.

Como ya se dijo antes, lasinteracciones -+ incluyen a una gran variedad de tipos biol 6gicamente muy distintos.
Posiblemente las mas conocidas, 0 més obvias, son las depredador-presa en un sentido estricto. ¢Quién no ha
visto a un gato acechando a un pgaro? ¢O a una mosca 0 abeja presa en latela de una arafia? ¢O incluso, en esta
época de television y cine, magnificas y sorprendentes imagenes de leones o cheetas en e momento mismo de



capturar a su presa? Como dijerad célebre ecdlogo Charles Elton, posiblemente laforma de muerte mas comin
paralos animales en la naturaleza sea la de ser devorados por algun otro. Los depredados en general son animales
(aungue existen también plantas) de un tamafio similar al de sus presas, y €l acto de la depredacion, cuando es
exitoso, culminainvariablemente con la muerte de la presa.

Claramente, los depredadores deben de representar un papel importante en la economia de la naturaleza. Hoy dia,
las interacciones -+ se consideran sumamente importantes para la estructura de las comunidades, por € hecho de
gue los depredadores pueden tanto impedir |a presencia de algunas especies, como facilitar lade otras, tal como
ilustra apropiadamente el trabajo realizado por Richard Paine. En la década de los sesenta, Paine realiz6 un
experimento, considerado ahora clasico, que consistio en eliminar a depredador més importante (una estrella
marina del género Pisaster) de una comunidad de invertebrados marinos de la zona de intermarea.
Inesperadamente, €l resultado fue que el nimero de especies presente disminuyé de manera brusca de cerca de
quince a ocho. Larazon de este decaimiento es que la estrella de mar mantenia las poblaciones de muchos
potenciales competidores muy por debajo de |os niveles en |os que la competencia se habria hecho significativa.
Al eliminarse a depredador, algunas especies de presas gjercieron unainteraccion competitiva tan severaen las
otras gue las excluyeron por completo de la comunidad. Sin embargo, € efecto de la depredacidn no siempre es
igual. Un depredador que no distinga entre sus presas puede producir un efecto reductor de ladiversidad de la
comunidad, a disminuir por parejo las densidades de todas o muchas de las especies.

Hay muchas formas de ser depredador, asi como modos de defenderse. Desde tiempo antiguo, €l hombre se ha
admirado de las maneras que los animales, reales 0 miticos, tienen de atacar o defenderse. Como ejemplo,
tomemaos este pasaje de la Historia natural de Cayo Plinio Segundo, tal como lo presenta don Francisco
Hernéndez:

Mira pues € dragon por donde va el elephante a sus pastos, y arrdjase desde un arbol
alto a él. Entiende el elephante que no podra valerse contra sus ataduras 'y ansi busca
arboles y pefiascos, donde estregandose o mate. Guérdanse los dragones desto y por
lo tanto les atgjan |os pasos con la cola. Desatan |os el ephantes con la trompa su
fludo, mas ellos les meten la cabeza en las narices e impidiéndoles el haliento les roen
aquellas partes ternisimas.

No necesitamos buscar gjemplos mitol 6gicos para descubrir la variedad de formas de lainteraccion depredador-
presa. Un gran nimero de especies de depredadores son del estilo denominado emboscadores, 0 sea organismos
gue acechan inmdviles a sus presas hasta tenerlas muy cerca, o bien hasta que caen en alguna trampa. Ejemplos
de depredadores que cazan con trampa son las arafias que tejen redes, las hormigas edn que construyen embudos
en laarena, las plantas carnivoras que producen sustancias pegaj0sas, € pejesapo que simula un gusano enfrente
de laboca para atraer pececillos hambrientos, etc. Acechadores, que aguardan hasta que la presa esta cerca, son
algunos felinos (jaguares, gatos, leopardos), algunas serpientes, arafias como |os thomisidos, muchos reptiles
(camaleones), etc. Otra amplia categoria de depredadores son los que buscan de manera activa a sus presas, ya sea
colectivamente, como los lobos y a veces |os leones, o solitariamente, como muchas aves de presa, pecesy
mamiferos carnivoros, arafias como |os salticidos, etcétera.

Por su parte, las presas también han desarrollado algunos estilos tipicos de defensa, como son el ocultarse
(insectos cripticos), los movimientos &giles y répidos (gacel as, aves), la posesion de armaduras (pangolin, puerco
espines, algunos moluscos) y defensas quimicas internas (toxicidad o mal sabor) o externas (tinta de pulposy
calamares, mal olor en zorrillos, etcétera).

A lo largo de la historia, la seleccién natural favorece a aguellos depredadores que son mas eficientesy al mismo
tiempo alas presas que evitan mejor a sus enemigos. Hay muchos casos en |os que a cada nueva adaptacion del
depredador sigue (en el tiempo evolutivo) una contraadaptacion de las presas, ala cua subsecuentemente
responden los depredadores. A este fendmeno se le llama coevolucién, y es claro que € proceso por €l cual
depredadoresy presas desarrollan cada vez mejores adaptaciones como una respuesta a las de su contraparte no
tiene por qué acabar. Esta " carrera armamentista’, como ha sido [lamada por Dawkins, debe de producir cada vez
mas finas adaptaciones, y en efecto, un catalogo de adaptaciones pararesolver tanto € problema de depredar
como el de no ser depredado seria interminable. Veremos ahora unos pocos ejemplos ilustrativos.

Una interaccion tipica entre un gremio de depredadores y otro de presas es aquella que se puede observar entre las



aves insectivorasy sus insectos presas, en particular mariposas. Una de las vias evolutivas que las mariposas han
seguido y que las hacen presas menos faciles eslacripsis. Lacripsis es el fendmeno por € cual una especie se
asemeja a alguna parte de su habitat (suelo, piedras, hojas, varas, etcétera). Existen mariposasy palomillas
asombrosamente semejantes a su entorno. Muchas especies del género tropical Anea imitan no solo la coloracion
de las hojas secas, sino también las venaciones y marcas de dichas hojas, incluyendo las manchitas producidas por
los hongos. Una Anea parada sobre el umbrio suelo de una selvaresulta casi imposible de diferenciar de las hojas
semiputrefactas.

Por supuesto, la coloracién criptica no esta limitada alas mariposas. Los famosos insectos palo no sélo poseen
una coloracion, inclusive tienen una forma que |os asemeja notablemente a su entorno. Los camal eones africanos,
los pulpos y muchos peces, son capaces de cambiar de color por medios fisiol6gicos (dilatacion y contraccién de
pequeiias estructuras coloreadas), con € resultado de que en minutos pueden confundirse con el medio.

Otros organismos se "disfrazan” activamente, para asemejarse a su medio ambiente. Tal es el caso delos
cangrejos marinos de lafamilia Majidae. Muchas especies dentro de esta familia cubren su caparazon con agas,
pequefias esponjas, anémonas, piedrecillas, etc. El proceso es complicado y requiere de la obtencion del
"decorado" y su preparacion, paralo cua el cangrejo mastica un extremo del alga, esponja o lo que sea, hasta
dejarlo rugoso. Posteriormente, se coloca la pieza del decorado sobre el caparazon, y paraello € cangrejo cuenta
con unos pequefios ganchitos, a manera de vellosidad, que sirven para sujetar la decoracion. Un cangrejo bien
disfrazado reposando sobre un sustrato rocoso es préacticamente invisible para el ojo humano, y probablemente
también paralos depredadores tales como pul pos, una variedad de peces, nutrias marinas, etc. Pero el decorado
también sirve para que las presas potenciales se acerquen al cangrejo, por lo que su funcidn es doble: protege a
organismo de sus depredadores y 1o oculta de sus presas.

Lacripsis es una adaptacion obvia en contra de los depredadores, pero hay algunas mas sutiles. Existe otravia
evolutiva que darespuesta al problema de los depredadores en una forma opuestaalacripsis. Lallamada
coloracién aposematica consiste en dibujosy colores (y pautas de conducta) muy conspicuos que avisan a
depredador que la supuesta presano estal. Las larvas de muchos insectos se alimentan de plantas que contienen
sustancias altamente toxicas para las aves 0 los mamiferos. Muchas especies de insectos son capaces no sélo de
tolerar dichas toxinas, sino de acumularlas durante su desarrollo hasta el estado adulto, resultando de ello que €l
insecto es toxico o de sabor repugnante para un depredador potencial. Experimentalmente es posible demostrar
gue un pgjaro que prueba una de estas mariposas "protegidas’ aprende areconocer el disefio de coloracion dela
presa protegiday rechaza subsecuentemente ofrecimientos de mariposas de la misma especie. Los trabgjos de
Lincolny Jane Brower indican que un ave puede recordar €l dibujo de la mariposa téxica hasta por unos tres
meses después de su primera experiencia.

Obviamente, un disefio de coloracion conspicuo y fécil de recordar (desde un punto de vista de ave) debe proteger
mejor alas especies toxicas; y en efecto, en una selva atatropical, muchas de las especies de mariposas
protegidas (por ejemplo de las familias Heliconidae e Ithomidae) presentan pautas de coloracién brillantesy muy
visibles, asociadas a un vuelo lento y descuidado.

Posiblemente a estas alturas més de un lector ya se haya planteado la pregunta de como puede evolucionar la
coloracion aposemética, puesto que los beneficiados por ella son siempre los individuos no atacados. Ensefiarle a
un depredador que una cierta pauta de coloracion corresponde a cosas-que-no-son-comida, muy posiblemente le
cueste lavida al primer insecto vistoso, y por |o tanto los genes responsables de la coloracién vistosa no deberian
de propagarse en la poblacion. La solucién tedrica a esta aparente paradoja yace en el concepto de "seleccion de
parentesco, propuesto originalmente por Maynard-Smith hace unas tres décadas. El punto esta en percibir que
cualquier gene de un individuo tiene ciertas probabilidades de encontrarse en otros individuos. Dichas
probabilidades son més altas mientras mas cercano es el parentesco entre |os individuos en cuestion. Por o tanto,
una mariposa muy vistosa que es devorada por un ave, aunque ya no generara directamente copias de sus genes,
puede muy bien proteger a aquellas copias residentes en sus parientes y que resultardn promovidas por €l hecho
de que € ave evitard en |o sucesivo la pauta de col oracion asociada con € sabor desagradable. Es obvio que para
gue este mecanismo trabaje se requiere gue los individuos de unalocalidad tengan un grado alto de
consanguineidad. Tenemos entonces una explicacién plausible (aunque alin hipotética) de la existenciade la
coloracién vistosa en mariposas toxicas.

Unatercera adaptacion, ain mas sutil que las mencionadas antes, para evitar alos depredadores, esla que
presentan muchas mariposas vistosas pero que no son toxicas ni de sabor desagradable. Existen especies que son



perfectamente aceptables como alimento para sus depredadores, y que ademas se parecen en color e incluso en
pautas de vuel o a especi es aposematicas protegidas por su toxicidad. El resultado es que las mariposas no téxicas
son evitadas por |os depredadores que han aprendido de |as téxicas a rechazar la pauta de coloracion comdn a
ambas. Este fendbmeno, denominado mimetismo de Bates, se encuentra particularmente bien representado en los
tropicos, donde el parecido entre algunas especies llega a ser casi perfecto.

Por supuesto, |os depredadores pueden incrementar su tasa de captura de presas siguiendo vias evolutivas del tipo
de las descritas para presas. Por gjemplo, lapiel de leones, tigresy leopardos se asemeja bastante ala coloracién
del habitat preferido por estas especies. Existen otros casos, menos conocidos, de depredadores espectacularmente
bien ocultos a la vista de sus presas, como muchas arafias y campamochas cripticas. También se conocen

ejempl os de depredadores que atraen a sus presas, como la campamocha africana Hymenopus coronatus, la cual
tiene color y formade flor y atrapa a los insectos que, engafiados, acuden a buscar néctar o polen. Esta clase de
mimetismo (Ilamado de Peckham) ha sido adoptado por grupos completos de arafias (los Misuménidos) y de
chinches (los Phymatidos).

Muchos estilos de depredacién implican haber resuelto el problema de detectar a presas pequefias, muy moviles o
simplemente activas durante la noche, cuando la luz disponible es pobre o0 inexistente. Los 0jos de muchos
depredadores estan finamente adaptados para resolver este problema: por gjemplo, laretina de los felinos que
acechan de noche puede abrirse para ocupar casi toda el &rea disponible del ojo y dejar pasar un maximo de luz.
Las viboras de cascabel cuentan con la capacidad de "ver" el calor, y por lo tanto pueden detectar a sus presas en
laoscuridad por contraste con las areas frias inertes. Los érganos termosensibles de las viboras de cascabel estén
localizados en pequefias cavidades abajo y un poco adelante de los 0jos, y son tan sensibles que empiezan a
responder ante cambios de temperatura jdesde tres milésimas de grado centigrado!

El sentido del oido también se ha desarrollado mucho en algunos depredadores. Por gjemplo, los buhos o
tecolotes localizan a sus presas (ratones, principal mente) por €l ruido que éstas hacen al desplazarse por €l suelo,
muchas veces en una oscuridad total. El biho debe determinar el angulo y la posicion horizontal ala que se
encuentrala presa. Como Eric Knudsen ha demostrado, la anatomia de la cara de los bilhos (en particular los de la
familia Tytonidae) esta exquisitamente adaptada para los fines de percibir e interpretar |os tenues sonidos
producidos por los movimientos de un ratén en la hojarasca. La cararedonday cubiertade plumas muy densasy
apretadas es un excelente reflector de sonidos de alta frecuencia. La estructura 6sea del créneo de los buhos es tal
que el oido derecho es més sensible a los sonidos de alta frecuencia que llegan de arriba, y €l izquierdo alos
sonidos que llegan de abgjo. La diferencia de intensidades provee a buho de informacién sobre la elevacion de
una fuente de sonido y sobre su posicién horizontal .

Tanto los blhos como | os crétal os estan delicadamente adaptados para encontrar a sus presas. Sin embargo,
posiblemente el conjunto de adaptaciones més fascinantes pararesolver el problema de detectar presas pequefias
en laoscuridad es el ggemplificado por el "sonar" de los murciélagosy analizado por Richard Dawkins para
ilustrar los fantasticos resultados de | os procesos sel ectivos.

En los afios cuarenta se descubrié que muchas especies de murciélagos eran capaces de detectar la presencia de
objetos y presas aun en completa oscuridad. Desde esa fecha se ha avanzado mucho en € entendimiento de los
mecanismos de "ecolocalizacién”. Laidea basicaes muy simple: el murciélago emite sonidos de muy alta
frecuencia (y por lo tanto en su mayoriainaudibles para nosotros) que al reflejarse en los obstacul os enfrente de é
(por eemplo, los insectos que constituyen su alimento), son detectados por € animal y le informan de la posicion,
el tamafio e incluso lavelocidad y direccion del movimiento de la presa. Estaeslamismaideadel radar y del
sonar, con la salvedad de que la seleccidn natural, actuando sobre los murciélagos, la desarroll6 posiblemente
unos 50 millones de afios antes gque las invenciones humanas. Para que un sistema de ecolocalizacién aérea
funcione bien, es necesario resolver un gran nimero de problemas técnicos. Mencionaremos solamente dos de
ellos: el primero radicaen que e sonido, al ser emitido por su fuente, pierde intensidad de manera muy rapida
(cuadréticarnente), es decir que si la onda sonora avanza dos metros, laintensidad del sonido sereduce no ala
mitad, sino ala cuarta parte; si son cinco metros, laintensidad se reduce a la vigésima quinta parte. Como,
ademés, € sonido emitido por el murciélago debe de reflejarse (tal vez desde un blanco de pocos milimetros
cuadrados de superficie) y recorrer unadistanciasimilar aladel vigie de ida, tenemos que e sonido que regresa a
animal puede ser de unaintensidad bajisima. Por lo tanto, un murciélago con un ecolocalizador eficiente debe: 1)
emitir sonidos de muy altaintensidad, y 2) poseer receptores de una grandisima sensibilidad. Tenemos entonces
dos requerimientos que podrian parecer contradictorios, porque los gritos (ultrasonicos) que emite el murciélago



cadafraccion de segundo deben de ser ensordecedores, literalmente, para sus hipersensibles receptores. Este
mismo problema se present6 a quienes disefiaron el radar, y fue resuelto mediante un sistema que desconecta €l
receptor un instante antes de que se emita el pulso de radio. Pues bien, el mismo sistema se encuentra en muchas
especies de murciélagos, |as cuales tienen ciertos muscul os adosados a |l os huesecillos auditivos que trasmiten €l
sonido desde el timpano. Un instante antes de que el murciélago grite, estos masculos se contraen y detienen el
paso del sonido, evitando asi €l ensordecimiento. Hay especies que realizan este proceso de "prendido y apagado”
hasta cincuenta veces por segundo.

Otro importante problema adaptativo es conocer la velocidad ala que se mueve la presa. Pararesolverlo, muchas
especies de murciélagos tienen mecanismos que se basan en €l llamado efecto Doppler. Todos conocemos, aun
sin saber su nombre, este efecto. Cuando una ambulancia o patrulla viene hacia nosotros, la sirena se escucha con
un tono agudo, pero cuando laambulancia pasay empiezaaae€jarse, € tono cambiay se hace mas grave. La
razon es que las sucesivas compresiones en el aire que constituyen la onda sonora se reciben mas frecuentemente
cuando vigjan hacia nosotros que cuando se algjan, y lafrecuencia es lo que dala agudez del sonido. Cuando €
murciélago recibe un eco de un objeto que se aproxima a él, cada percepcion del eco es mas aguda que la anterior.
Cuando, por € contrario, €l objeto se algjadel murciélago, € eco de cada emision de sonido es de tono mas bajo.
Comparando las diferencias de tono, €l cerebro y el aparato auditivo de las especies de murciélagos que cuentan
con este mecanismo pueden calcular la velocidad relativa de |os objetos que se encuentran enfrente de ellos.

Existen otras maravill osas adaptaciones en el mecanismo de ecol ocalizacion de los murciélagos, pero para
terminar la seccién solo diremos que muchas presas de los murciélagos han respondido evolutivamente con sus
propias contradefensas, desde un oido capaz de percibir el sonar del murciélago para seguir la conducta de
evasion adecuada (como en algunas mariposas hocturnas), hasta la emisién de sonidos que interfieren con el
ecolocalizador del atacante (algunas ranas tropicales). La carrera coevolutiva entre depredadores y presas nunca
termina, mientras | as especies competidoras permanezcan en € juego.

Parasitoides

El siguiente tipo de interaccion -+ del que hablaremos, es €l de los parasitoides y sus hospederos. Los parasitoides
Son insectos, en su mayoria avispas (en su sentido taxondmico, esto es, himendpteros) y moscas. Los parasitoides
depositan sus huevecillos, 0 aveces asuslarvas, dentro o muy cercanamente a sus hospederos, quienes
habitualmente son otros insectos y aveces arafias. El parasitoide crece, se desarrolla dentro del hospedero, y
acaba matandolo. De un insecto parasitado puede surgir de uno a muchas decenas de parasitoides, dependiendo de
laespecie de éste, el tamafio del hospedero, etcétera.

A diferenciade lo que ocurre con los depredadores "verdaderos”, 1os parasitoides son total mente desconocidos
parael comun de lagente, al grado de que se pudiera pensar que son meras curiosidades de la biologia sin mayor
importancia ecol dgica o0 econdémica. Nada podria estar més algjado de la verdad. L os parasitoides,

numéricamente, son uno de los grupos ecol gicos mas importantes, compuesto por no menos de unas ciento
cuarenta mil especies. Es muy probable que la mayoria de los insectos herbivoros (importantes plagas agricol as)
se mantengan en niveles poblacional es bajos como consecuencia de la accién de los parasitoides. La gran

cantidad de gjempl os exitosos de control biolégico de plagas utilizando parasitoides (algunos de ellos se
presentarén en el capitulo final) subrayan laimportancia que esta interaccion tiene para determinar |os nimeros de
muchas especies de insectos. En efecto, no esraro que laintroduccion de un parasitoide reduzca en varios 6rdenes
de magnitud la densidad de la presa, con el resultado de que ambas pueden aparecer como especies rarasy poco
importantes, y solamente el conocimiento de la historia de la interaccion podria demostrar |o contrario.

El "frijolarium", ya seafisico o programado que se describe en el apéndice, puedeilustrar latendencia oscilatoria
de las interacciones -+, pero no constituye un buen modelo del fendmeno descrito porgque no se puede representar
bien la heterogeneidad medioambiental, que resulta esencial para entender las relaciones dinamicas entre
parasitoides y hospederos.

Parailustrar la caida de una poblacién de hospederos como consecuencia de la introduccion de parasitoides se
puede recurrir aun modelo simple, que considera |los ataques de |os parasitoides sobre sus hospederos como una
variable aleatoria con algun tipo de distribucion "agregada’. Esto es, como consecuencia de la heterogeneidad
medioambiental, algunos hospederos tienen mucha més alta probabilidad de ser atacados que otros. Si
representamos la frecuencia de hospederos con x ataques como f(x), entonces, si en un tiempo t habia n(t)
hospederos, se libraran simplemente n(t) f(&). Si cada uno de ellos produce en promedio F descendientes,



tenemos queen € tiempo t + 1 habra

n(t+1) =Fn () f(Q). 41

Similarmente, si f(@) hospederos no fueron atacados, entonces el reciproco 1 - f(&d) si lo fue, y como para muchas
especies de parasitoides ocurre que no se dan ataques multiples, o bien, el nimero que emerge de un hospedero no
depende del nimero de ataques, sino de factores como & tamafio del hospedero, etc., tenemos que cada hospedero
atacado producira en promedio una cantidad a de nuevos parasitoides. Denotando los parasitoides en el tiempo' t
con p(t), tenemos entonces:

Pt+1)=an()[1-f(D). 42

Ahora escogeremos a la distribucion llamada "binomial negativa' para representar € nimero de ataques. Esto es,
supondremos que la probabilidad de encontrar hospederos con cero ataques, con un atague, con dos atagues, €tc.,
estd dada por laférmula de labinomial negativa. Esta suposicion se hace por razones empiricas. se sabe quela
distribucion de atagques en muchos casos es agregada, como la distribucién binomial negativa. Sustituyendo,
obtenemos:

f(@)=[1+bp (t)/Kk]K 43

FiguralV.4. Dinamica temporal de unainteraccion parasitoide-hospeder o con una distribucién de ataques
contagiosa. En este modelo, laintroduccion del parasitoide produce un abatimiento de la poblacion
hospedera aun 2% del valor original.
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FiguralV.5. Valores observados par a la interaccion entre Operophtera brumata y Cyzenis Albicans. Datos
deVarley, G., G. Gradwell,y M. Hasell (1973). Blackwell Press.

donde k es é indice de agregacion (k < 1 implica agregacion en la distribucion. k>>1 corresponde a una
distribucion de Poisson, 0 sead azar) y b es un indice de la capacidad del parasitoide para encontrar alos
hospederos. Simulando este model o en una computadora, se obtienen gréficas como lasde lafiguralV .4, enlas
gue se puede apreciar el abatimiento en e nimero de hospederos que pueden darse por la accidn de parasitoides.

Otra consecuencia importante del uso del modelo binomial negativo es que con é resultafécil imitar una
caracteristicaimportante de las interacciones parasitoi de-hospedero observadas en el campo, a saber: que las
densidades de equilibrio son muy bajasy raravez oscilan (véase lafiguralV.5). Si se supone que el medio
ambiente es homogéneo, |o cual implicaria una distribucion de ataques de tipo Poisson, lak del modelo resulta
grandey los equilibrios tienden a ser inestables y darse sélo con atadensidad. Si se modela la heterogeneidad
ambiental por medio de la disminucién de lak para simular una distribucién agregada de ataques, se obtienen
equilibrios mucho maés parecidos a los que ocurren en la naturaleza.

L as adaptaciones producidas por estainteraccion no podian dejar de ser multiplesy fascinantes. Al igual que para
los depredadores, el problema de localizar alos hospederos es central paralos parasitoides. Muchos de ellos
localizan primero a microhabitat o la planta de alimentacidn de sus hospederos, para luego buscarlos. Otros son
atraidos por los olores que la planta produce al ser devorada por €l hospedero, y hay otros capaces de detectar €l
ruido que hace el hospedero al masticar las hojas. Ciertas avispas parasitoides de la familia de los |chneuménidos
atacan a hospederos que se ocultan bajo la corteza de los arboles. La hembralocaliza primero € sitio de la corteza
bajo el cual se encuentra su victima, y entonces introduce el ovipositor atravesando a veces méas de un centimetro
de corteza dura, hasta dejar sus huevecillos en el cuerpo del insecto.

Por supuesto, también en los hospederos se han generado adaptaciones como una respuesta a las presiones
selectivas producidas por |os parasitoides. Existen soluciones morfol dgicas, tales como largas sedas y pelos que
cubren alas larvas de muchas mariposas y palomillas, y que dificultan alos parasitoides efectuar la oviposicion.
Muchos insectos del orden de los Homopteros se cubren de sustancias céreas 0 espumas que también pueden
servir de proteccion contra parasitoides. En otros casos, |a respuesta es de tipo conductual. Por gjemplo, hay
larvas de mariposas que al percibir la cercania del parasitoide se dejan caer de la hoja, manteniendo un "cable de
seguridad” de seda adherido ala misma. Pasados unos cuantos minutos, la larva regresa a su hoja trepando por €l
cable. Finamente. existen defensas inmunol 6gicas, que permiten a hospedero combatir a su enemigo cuando éste
yase halladentro del cuerpo del primero.



Michael Rosenzweig, analizando un modelo ddl tipo de los de lafigura V.3, propuso que la coevolucién entre los
depredadores y sus presas podia estabilizar €l régimen oscilatorio como consecuencia de un incremento en la
capacidad defensiva de las presas. Esta hipétesis se ve claramente apoyada por |0s experimentos clasicos de
Francisco Pimentel, quien encontrd que, en un sistema de laboratorio, las violentas oscilaciones de moscas caseras
y sus parasitoides (Nasonia vitripennis) se amortiguaban hasta desaparecer al ser seleccionados genotipos de
moscas resistentes a ataque de |os parasitoides.
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FiguralV.6. Disminision de la poblacion de parasitoides como consecuencia de aumentos en eficiencia per
capita.

Decir que los hospederos son mas resi stentes equivale a sefidlar que los parasitoides son menos efectivos como
tales. Ahora bien, seria de esperarse que la seleccion natural favoreciera depredadores cada vez més eficientes,
puesto que éstos son los que con mayor probabilidad deberian pasar sus genes a su progenie. Es decir, se esperaria
gue la seleccion natural actuara paraincrementar € parametro b de laecuacién 4.3. Si sesimulaesto en €
modelo, se obtiene € resultado de que aumentos en la eficiencia de | os parasitoi des redundan en una disminucién
conjunta de las poblaciones de hospederos y parasitoides, con €l consecuente incremento del riesgo de extinguirse
(véaselafiguralV.6). Por lo tanto, aunque en teoria esperariamos que la seleccién natural en un corto plazo
favorecierala evolucién de depredadores mas eficientes, en poblaciones de depredadores muy cerradas, sin flujos
migratorios, el grupo completo podria extinguirse como consecuencia de la seleccion individual. La hip6tesis del
"depredador prudente" entonces sugiere que la seleccidn deberia de favorecer depredadores con eficiencias
intermedias. Esta hipotesis depende sobre todo de la suposicién de que la poblacién de depredadores es cerrada a
laemigracion, cosa que posiblemente no sea comun entre los parasitoides. En la siguiente seccion veremos
algunos candidatos méas verosimiles para € titulo de depredadores prudentes.

Parasitos

Las interacciones -+ de las que hablaremos ahora son las de los parésitos y sus hospederos. L os parésitos son
organismos pequefios en relacion con sus hospederos, que no hecesariamente mueren a consecuenciade la
interacci6n; normalmente, provienen de lineas evolutivas muy diferentes alas de sus hospederos, y viven en una
relacién muy estrecha (simbiética) con e hospedero del cual obtienen su alimentacion.

Gran cantidad de estas interacciones han sido muy bien estudiadas, en particular aquellas que afectan al ser
humano (diarreas, infecciones respiratorias, peste bubdnica, DA, paludismo, etc.), aunque solo recientemente
los ecdlogos se han dedicado a estudiar las enfermedades parasitarias como un factor importante en ladindmica
de las poblaciones naturales.



El modo de vida parasitico es uno de los mas numerosos que se conocen, y resulta muy dificil hacer
generalizaciones que sean validas para virus, bacterias, protozoarios, nematodos, helmintos, acaros, hongos, etc.
Por lo tanto, hay que subdividir y tratar de definir subclases més o menos homogéneas dentro del universo delas
interacciones parasito-hospedero. Una subdivisién que ha resultado Util paralos ecdlogos de poblaciones esla
presentada por Roy Anderson. Se separa alos parésitos en dos grandes grupos: en e primero se encuentran
especies por lo general microscopicas (virus, bacterias) y que inducen en sus hospederos una reaccion

inmunol gica mas 0 menos permanente. En los model os mateméti cos correspondientes se divide ala poblacién de
hospederos en clases: susceptibles, inmunes y enfermos; cada clase tiene su propia dinamica, por lo qué € espacio
de fase de estos model os rara vez se puede representar en € plano, como sucedia en casos anteriores. En €l
segundo grupo se incluyen parasitos de tamafio macroscopico (nemétodos, helmintos, acaros, etc.) que no generan
reacciones inmunes notables, ni alargo plazo. Sus modelos matematicos a menudo incluyen términos para
representar la distribucion estadistica de los parasitos dentro de sus hospederos.

Obviamente, la anterior es una clasificacion arbitrariay llena de excepciones, pero preservaun cierto grado de
realismo y resulta muy conveniente en la medida en que separa tipos extremos de parasitismos con sus
correspondientes tipos de model os. Por otra parte, hay una serie de propiedades ecol 6gicas comunes a ambos
tipos de enfermedades y que se hacen evidentes como consecuencia de la model acion mateméatica. Un concepto
importante es la llamada tasa reproductiva basica de la enfermedad, denotada por R. Para el primer grupo de
enfermedades (como las viralesy las bacrianas), R representa el nimero promedio de infecciones que un
hospedero infectado genera durante €l tiempo de su infeccion. Claramente, si lainfeccidn ha de prosperar en la
poblacién, cada enfermo debe, en promedio, de infectar a cuando menos otro susceptible. Esto es, R> 1. Por
gjemplo, Roy Anderson ha calculado que la R para el paludismo en ciertalocalidad de Africa Oriental es de 39, es
decir que un enfermo infecta en promedio a otros 39 antes de sanar. LaR paralarubeola en Cirencester, Gran
Bretafia, era de arededor de 14. Para el grupo de enfermedades producidas por nematodos, platelmintos, etc., R se
interpreta como el nimero de parasitos que alcanzan la edad reproductiva, producidos por un parasito promedio.
Nuevamente, para que lainfeccion prospere se requiere que R sea mayor que uno. Como veremos con un poco
mas de detalle en el Ultimo capitulo, e estudio de los factores que afectan a R es de gran utilidad para el disefio de
estrategias de control de las enfermedades.

¢Cudles pueden ser los resultados de las mutuas presiones selectivas entre parasitos y hospederos? Se han escrito
monografias dedicadas exclusivamente a explorar y responder esta pregunta. Dado €l caracter de este libro,
tendremos que limitarnos a presentar unos cuantos gjemplosy mencionar algunas generalizaciones.
Principiaremos retomando la pregunta de la seccidn anterior. ¢Podemos esperar la evolucion de "parésitos
prudentes'? En este caso nos refeririamos a organi smos poco virulentos, capaces de coexistir con sus hospederos
sin matarlos. Se mencion6 antes que uno de los requisitos importantes para esperar la evolucién delos
depredadores prudentes era una gran cohesién en el grupo, de tal forma que los grupos formados por
depredadores muy efectivos tuvieran una alta probailidad de desaparecer al acabar con sus presas antes de poder
difundir los genes responsables de la ef ectividad.

En € caso de los parasitos, la seleccion de grupos se facilita. Una de las propiedades ecol 6gicas esenciaes de la
relacién parasito-hospedero es su estructura en mosaico. En otras palabras, 10s parésitos viven en pequeiasislas
de medio ambiente favorable (sus hospederos), rodeadas de un mar de medio inhéspito (el exterior del
hospedero). Si laisla desaparece (€l hospedero muere) sin que €l grupo de parasitos contenidos en € haya
invadido otras islas (infectado otros hospederos), cual quier novedad evolutiva producida por e grupo
desaparecera. Por |o tanto, entre los parésitos es donde deberiamos encontrar |os mejores gjemplos de
depredadores prudentes, que en este caso aparecerian como parésitos poco virulentos. Existen algunos casos que
apoyan estaidea. Por gjemplo, se han realizado experimentos en los que se mantenian creciendo poblaciones de
Escherichia coli junto con algunos de sus virus parasitos (losfagos T3, T4y T7). Un resultado general de estos
experimentos era que, pasado un tiempo de iniciada lainteraccion, la bacteria se hacia mas resistente y las lineas
de bacteriéfagos menos virulentas. Por otro lado, un buen gjemplo de campo de este fendbmeno lo encontramos en
lamyxomatosis del congjo. Lainvasion de conejos que sufrieron los australianos a principios de siglo fue
controladaintroduciendo un virus, el myxoma, €l cual result6 totalmente eficaz para abatir la plaga de conejos.
Estudios subsecuentes indican que no sblo |os conejos que sobrevivieron son mas resistentes que sus progenitores
alacepaorigina de myxoma, sino que las cepas del virus actual mente prevalecientes en el campo son menos
virulentas.

Por supuesto, €l hacerse menos virulentos no es la tinica adaptacion de los parasitos frente al problema de tener



gue explotar islas de recursos muy concentrados e inestabl es temporalmente. Otra adaptacion consiste en
presentar formas de resistencia que permitan al organismo mantenerse vivo e inactivo mientrasresida en el mar
de medio inhéspito que rodea a sus hospederos. Por gjemplo, hay hematodos que pueden permanecer inactivos,
fuera de sus hospederos, hasta por unos 30 afios; las cercarias de algunos tremétodos pueden sobrevivir hasta
cinco afos; las esporas de un hongo parasito de las cigarras periodicas, que aparecen de manera sincronizada cada
17 afios exactamente, deben permanecer vivas por ese periodo de tiempo.

El lector interesado en el amplisimo tema de la parasitologia deberd remitirse alas obras especializadas para
profundizar en este campo fascinante.

Herbivoros

Como ultimo subgrupo de interacciones dentro de la categoria -+, veremos las relaciones entre los herbivoros y
las plantas. Muchas de estas rel aciones son perfectamente aparentes (no se necesita ser agricultor para apreciar la
importancia de herbivoros como las vacas y los borregos, o de las plagas de los cultivos de |os cuales nos
alimentamos). Estrictamente hablando, los herbivoros deberian de subdividirse por lo menos en tantas categorias
como los depredadores. En realidad, casi 1o Unico en comun entre vacas, pulgonesy chapulines (para no
mencionar nemétodos vegetarianos, agallas, virus, hongosy otros grupos alln menos conocidos), es que obtienen
su alimento de las plantas. Sin embargo, nuestros esfuerzos por clasificar, catalogar y separar deben de tener un
limite, por lo que sin hacer mayores especificaciones en esta seccion nos referiremos principal mente ainsectos y
vertebrados que consuman materia vegetal sobre plantas vivas. Aun esta restriccién incluye un universo més que
satisfactoriamente rico. Alrededor de unas trescientas setenta mil especies descritas corresponden a estos grupos,
y més del 98% de todos estos herbivoros son insectos (principal mente mariposas y palomillas, escarabajos,
chinches, moscas y chapulines). Debe insistirse en especies descritas porgue es seguro que aln quedan varios
millones de especies por describir (esto es, por registrarse oficialmente ante la ciencia) dentro de grupos como los
insectos, los écaros y |0s nematodos.

Como vimos antes, tanto |os depredadores como |os parasitoides matan a sus presas. En cambio, los parasitos
pueden matar, dafiar mas 0 menos severamente, o incluso no afectar los parametros demogréficos de sus
hospederos. Algo semejante ocurre con los herbivoros. el dafio sufrido por una planta como consecuenciade la
accion de los herbivoros puede ser desde précticamente nulo hasta la defoliacion total y lamuerte; en
consecuencia, para su estudio teorico, los sistemas herbivoro-planta se han subdividido en interactivos y no
interactivos. Los Ultimos son aquellos en los que |os herbivoros no afectan la tasa de renovacion de la vegetacion,
mientras que en los interactivos si se afecta dichatasa. Es posible que la mayoria de los insectos herbivoros
pertenezca ala categoria de los no interactivos. Esta afirmacién se basa en extrapol aciones de unos pocos casos
muy bien estudiados (el helecho Pteridium aquilinum, el pasto Holcus mollisy las plantas llamadas aves del
paraiso, Heliconia Spp) en los cuales la gran mayoria de los herbivoros encontrados sobre | as plantas son muy
escasos, y cas todo el dafio que reciben se debe a una 0 muy pocas especies de insectos abundantes.

L os principales factores que mantienen bajas las poblaciones de herbivoros son tres; en primer lugar, laaccién de
los enemigos naturales, principalmente parasitoides. El caso de los plétanos (Musa $p.) en los tropicos americanos
ilustra bien este punto. En condiciones naturales, algunas especies de mariposas son |os principal es herbivoros y

el dafio muy raravez resulta considerable. Sin embargo, en las grandes plantaciones comercial es que a menudo
son rociadas con insecticidas para disminuir ain mas los dafios, suele ocurrir que se obtenga el efecto inverso:
grandes explosiones de las poblaciones de herbivoros, como consecuencia de |a desaparicion de sus parasitoides
por efecto de los insecticidas. Cuando cesa la aplicacion, las poblaciones de mariposas regresan a sus niveles
habituales de baja densidad.

El segundo factor que mantiene bajas |as densidades de insectos herbivoros es el clima desfavorable. Una
sucesion de afios malos puede hacer disminuir las poblaciones hasta niveles realmente bajos e incluso provocar su
extincion local. Existe una escuela de ecologos de insectos que sostiene que el principal determinante de los
tamafios poblacionales en insectos es € clima.

El tercer factor que puede disminuir la abundancia de los herbivoros es la baja densidad alimenticia de algunas
partes o de todala planta. Y a sea por sequedad, bajas concentraciones de nitrégeno asimilable o presencia de una
enorme gama de sustancias téxicas, no todo |o que parece comida para un herbivoro lo es. Como ademéas los
insectos tienen en general poco tiempo para escoger 0s sitios de oviposicion o de alimentacion, y con cierta
frecuencia cometen errores, resulta que sus densidades pobl acional es pueden mantenerse bajas a causa de la



incapacidad para encontrar |os sitios adecuados en e tiempo disponible. Por ejemplo, existe una poblacion de
cierta mariposa en los Estados Unidos que regularmente oviposita el 50% de los huevos en una planta
completamente tdxica para sus larvas. La planta contiene la misma sustancia que normalmente leindicaala
mariposa cudles son sus sitios de alimentacion, por |o que, engafiada por €l olor, la mariposa oviposita sobre ella.

Consecuentemente, seria posible pensar que la mayoria de los insectos fit6f agos tuvieran un efecto relativamente
menor sobre los pardmetros demogréficos de sus plantas de alimentacion. Sin embargo, también es muy conocido
que €l otro grupo de herbivoros (los interactivos), si afectan méas o menos fuertemente la demografia de dichas
plantas. Varios efectos interesantes se derivan de la existencia de una relacion interactiva entre herbivoros y
plantas. En primer lugar, lainteraccion puede regular |os tamafios de las poblaciones, con las consecuencias para
el control bioldgico de malezas que analizaremos posteriormente. Por € emplo, un modelo con espacio de fase
como €l delafiguralV.7 hasido propuesto paraexplicar € gran éxito en e control de laplagade los nopales en
Australia. Ademés, cuando los herbivoros producen un desequilibrio en el balance demogréfico de las plantas que
utilizan, se propicia que la estructura de las comunidades de plantas también se altere. Por € emplo, John Harper y
sus estudiantes de la Universidad de Gales han demostrado con mucha claridad como la accién de los herbivoros
puede deshal ancear la competencia entre especies de plantas y alterar totalmente la composicién de, por giemplo,
un pastizal.

de pohlarion

FiguralV.7. Disminucion dela poblacién de cactos por la introduccion de Cactoblastis cactorum, de
acuer do con un modelo matematico propuesto por Lawton, J. y Caughley, en May, R. (1981) Theoretical
Ecology, Blackwells Press.

En segundo lugar, cuando € sistema esinteractivo, y por lo tanto la demografia de ambas poblaciones se afecta,
podemos esperar que resulte un proceso coevolutivo, del cual hablaremos a continuacion.

Alrededor de los afios sesenta, Fraenkel propuso que |os compuestos secundarios (sustancias quimicas no
directamente relacionadas con €l metabolismo energético, alimenticio o constructivo de las plantas) observados en
las angiospermas eran utilizados por las plantas como defensas quimicas en contra de |os herbivoros. Pocos afios
después, Paul Ehrlich y Peter Raven analizaron las pautas de distribucién de compuestos secundarios en las
plantas, correlacionadndolas con |as pautas de alimentacion de grupos de mariposas. Concluyeron afirmando que,
en primer lugar, las sustancias secundarias de las plantas desempefiaban el papel dominante en determinar las
pautas de utilizacién de los herbivoros, y en segundo lugar, propusieron el modelo coevolutivo que se ha
convertido en clésico: una especie de planta en la que por mutacion se genere un compuesto secundario que la
proteja de los herbivoros, podria dar origen atoda unalinea evolutiva (radiacion adaptativa), hasta que a su vez
alguna especie de herbivoros produjera una mutacion que permitiera metabolizar la defensa quimica del grupo de
plantas previamente protegido, lo cual induciria en los herbivoros un proceso de radiacién adaptativa propio.



Cuando posteriormente alguna planta inventara otra defensa, se reiniciariael proceso. Lateoriade Ehrlichy
Raven hatenido gran importancia para el desarrollo de la ecologia de |as interacciones planta-herbivoro: provee
de hipétesis para explicar algunos fendmenos muy interesantes, como la gran diversidad de angiospermas (cerca
de trescientas mil especies), de insectos fitdfagos (trescientas cincuenta mil especies) y de compuestos
secundarios (més de treintamil estructuras caracterizadas), y también da una explicacion para el hecho de que los
herbivoros no extingan alas plantas. Por otra parte, el modelo coevolutivo es generalizable a casi todas las
defensas con las que cuentan las plantas (compuestos secundarios, baja calidad nutricional, cripsis 0 mimesis,
espinas, pelos, escamas y enemigos naturales asociados). Sin embargo, algunas de estas defensas son mucho mas
sutiles que los meros venenos, y |os herbivoros pueden tener problemas para contrarrestarlas, Por jemplo,
muchas plantas producen sustancias relacionadas con las hormonas que regulan la metamorfosis de 10s insectos.
Durante lametamorfosis, los insectos se transforman mas o menos radical mente hasta alcanzar |a fase de adulto;
unalarva de insecto que se alimente con ciertas plantas, como |os helechos del género Polypodium, puede sufrir
severas aberraciones durante su metamorfosisy morir sin llegar a adulto.

Otras plantas secretan sustancias parecidas a las sefid es de alarma de algunos herbivoros. Por ggemplo, los
investigadores ingleses Pickett y Gibson encontraron que una variedad de papa silvestre produce la feromona que
el pulgdn Myzus persicae secretaal ser atacado por parasitoides. La planta huele entonces como si estuviera
infestada de enemigos naturales del herbivoro. Es dificil que los herbivoros contrarresten este tipo de defensas,
puesto que & compuesto secundario que la planta usa para evitar ser comida es una de las respuestas fisiol6gicas
normales del insecto.

En otras ocasiones, |0s insectos contrarrestan sin problemas las defensas de | as plantas. Por emplo, muchas
familias de vegetal es secretan |&tex pegajosos que dificultan o imposibilitan la masticacion de las hojas. Pues
bien, como respuesta a esto, hay muchas especies de insectos que primero cortan las venas de las hojas por donde
fluye el latex y después atacan la hoja yainerme. Otros herbivoros han llevado todavia més lgjos su adaptacion a
burlar las defensas de las plantas, como aquellos que no sélo son inmunes a los venenos de éstas, sino que los
acumulan y los utilizan en su propiadefensa. Tal es el caso de la mariposa Monarca, que acumulalos glucésidos
cardiacos de las plantas de las cuales se alimenta (varias especies del género Asclepias), con lo que se convierte
en muy poco agradable parala mayoria de sus depredadores. Este mecanismo se puede demostrar

experimental mente criando larvas de mariposas Monarca sobre variedades de plantas que carecen o poseen los
glucdsidos cardiacos y luego alimentando a las aves que las depredan con las mariposas adultas. aquéllas
alimentadas con plantas que contienen glucosidos resultan inaceptables paralas aves.

Cuando una especie de herbivoro encuentra una respuesta evol utiva para | as defensas de una planta, se esperaria
gue las presiones selectivas sobre dicha planta produjeran ala larga poblaciones con nuevas defensas. Este
proceso coevolutivo se ilustra de manera clara con las diferentes adaptaciones en la " carrera armamentista’ de las
mariposas del género Heliconiusy sus plantas de alimentacion, las "pasionarias’, del género Passiflora, sistema
que ha sido estudiado al detalle por Lawrence Gilbert, William Turner y Gordon Smiley.

Las pasionarias son plantas de | os trépicos americanos. Se sabe que contienen compuestos secundarios (alcal oides
y glicésidos cianogénicos) y tiene muy pocas especies de herbivoros: practicamente sélo los Heliconius y unas
pocas especies de escarabajos. Estos insectos ya han encontrado respuesta para el primer problema coevol utivo,
ya que son capaces de tolerar |a bateria de compuestos secundarios de las Passifloras. Més alin, las mariposas los
utilizan para su propia proteccion.

Los Heliconius son los principales herbivoros y pueden tener un efecto demografico severo sobre las plantas,
tanto porque las hembras prefieren ovipositar cerca de las yemas de crecimiento de aquéllas, como porgue las
mariposas son extremadamente eficientes para detectar a las plantas. Revisitan con regularidad alas Passiflorasy
oviponen sobre la misma planta, por 1o que pueden defoliar completamente a un individuo. Bgjo dichas
circunstancias, se esperaria que esta especie vegetal hubiese respondido evolutivamente con un nuevo conjunto de
defensas. Entre éstas encontramos: 1) Enemigos naturales asociados. Las Passifloras tienen glandulas que
secretan néctar y que mantienen ahormigasy parasitoides visitandol as continuamente. Tanto unas como otros dan
cuenta de un muy alto porcentaje de larvas o huevecillos de las mariposas. 2) Mimesis. Los Heliconius se
encuentran entre las especies de mariposas con mejor vision, més altalongevidad y pautas de conducta méas
complejas. Tienen rutas fijas de busgueda, viven hasta por seis meses, examinan visualmente las plantas antes de
ovipositar y aprenden de su experiencia. Por o tanto, no es sorprendente que las plantas respondan con
adaptaciones relacionadas con estas capacidades visuales y conductual es de las mariposas. Muchas especies de



Passifloras tienen formas de hojas atipicas, muy parecidas a las de plantas existentes en la zona pero inaceptables
paralas mariposas. Otras producen pequefias estructuras muy semejantes a huevos de Heliconius. Se ha podido
demostrar experimentalmente que estos fal sos huevecillos provocan un efecto disuasorio en la mariposa hembra
gue busca un sitio para ovipositar. Posiblemente larazén de esto sea que una sola planta no puede mantener
simultdneamente a varias larvas, por |o que la hembra evita ovipositar sobre plantas ya ocupadas. Con sus falsos
huevecillos la planta da laimpresién de ya estar ovipositaday por lo tanto de que hay riesgo de que un nuevo
huevecillo pueda ser canibalizado o no encuentre suficiente alimento. 3) Por Ultimo, existen unas pocas especies
de Passifloras en las que se encuentran pelos rigidos y agudos |lamados tricomas, los cuales desgarran la delicada
piel de laslarvas mas jovenesy convierten ala planta en inutilizable.

¢QUién va ganando la carrera armamentista entre Passifloras y Heliconius? Podria decirse que nadie, puesto que
ambos grupos de especies permanecen en € campo de batalla. Las presiones selectivas estan ahi. Mientras los
sistemas genéticos y morfol égicos de |os contendientes provean suficiente variabilidad heredable, deberemos
esperar nuevas adaptaciones para contrarrestar las del oponente en el juego existencial.

Pese a su verosimilitud no debemos terminar este capitulo sin mencionar que hay muchas objeciones ecol égicas a
funcionamiento del modelo coevolutivo. El punto principa es que para que € modelo funcione, es necesario que
lainteraccion se mantengaintensay sostenida por periodos muy largos de tiempo. Dado todo |o que se sabe sobre
lavariabilidad climatica, la accion de los enemigos naturales y la gran heterogeneidad medioambiental, es poco
probable que los herbivoros sean |0 suficientemente abundantes como para mantener la pureza de la interaccion
por el lapso necesario para operar una verdadera coevolucion. Casos tan claros como € de Heliconius-Passiflora
siguen siendo raros, ya sea porque ho abunden en la naturaleza o porque los ecélogos no los hayan detectado adn.

Recapitulando, las interacciones -+ presentan una tendencia a las oscilaciones que puede ser neutralizada por
factores puramente ecol 6gicos, como la heterogeneidad medioambiental, o por cambios evolutivos o
coevolutivos, como la aparicion de diversas versiones de "depredadores prudentes” (presas altamente defendidas
o depredadores menos virulentos o efectivos). El papel que tienen las interacciones -+ en la estructuracion de las
comunidades puede ser muy importante, como se demuestra por trabajos como los de Paine, Harper, etc., tanto
per se como por su efecto en otras interacciones (competencia). Las presiones selectivas originadas por la
interaccién han generado adaptaci ones verdaderamente espectacul ares en |os depredadores para obtener su
alimento, asi como en las presas para evitar ser comidas, y en muchos casos €l proceso selectivo se va alternando
en lallamada coevolucion.
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V. SI TU ME RASCAS LA ESPALDA, YO TE LA RASCO A TI. LAS

INTERACCIONES MUTUALISTAS

He llegado alas ramas de los arboles

(enflorados:

cual colibri enjoyado gozo aspirando

(sudlor,

con el cual deleito suavemente, gratamente, mis labios.
Poesia nahuatl

EL ULTIMO tipo de interaccion biespecifica que trataremos es aquel en el cual ambas especies participantes se
benefician, por lo que se puede simbolizar por ++. Algunas de estas interacciones (llamadas técnicamente
mutualismos) son bien conocidas por todo & mundo (por emplo, las de los polinizadores y sus plantas), y
siempre han interesado a los naturalistas. Sin embargo, solo hasta tiempos relativamente recientes los ecélogos de
poblaciones han empezado a considerar |as interacciones ++ como importantes e interesantes. Hasta la década de
los setenta los mutualismos se catal ogaban como parte de una historia natural fascinante, pero sin mayor
importancia poblacional.

Obviamente, hay unalargalista de precursores que desde el siglo pasado se preocuparon por |as interacciones ++,
pero siempre a margen de la corriente principal de laecologiatedrica. Es interesante preguntarse por qué en los
paises anglosajones |os fendmenos de la competenciay la depredacion fueron considerados interacciones sobre
las cuales valiala penateorizar, mientras que el mutualismo fue tradicionalmente del interés de bidlogos con
antecedentes anarquistas (Kropotkin), revolucionarios (K ostitzin) o cuaqueros (Allee). Fuera cua fuese larazén,
el hecho es que actual mente ya ningun ecélogo duda de laimportancia de las interacciones ++. Incluso se ha
propuesto gque los eucariontes (1os organismos cuyas células poseen un niicleo verdadero; o sealatotalidad de los
organismos, con excepcion de las bacterias y algunos otros grupos menores) se originaron a partir de una
interaccién mutualista.

A semejanza de las interacciones -+, hay una gran variedad de mecani smos biol 6gicos que producen € balance
demogréfico ++. Paratratar de ordenar esta diversidad, comenzaremos mencionando las principales "monedas’
con las que se "paga’ e mutualismo. Existen tres tipos principal es de beneficios:

En primer lugar, los beneficios tréficos o alimentarios. Una especie puede ofrecer alimentos en formadirectaa
sus mutualistas, como el néctar y/o e polen que proporcionan las flores a sus polinizadores; |os parasitos y
desechos que | os organismos limpiadores reciben de sus clientes, etc. El beneficio alimentario también se puede
dar en formaindirecta, como lafloray faunaintestinales de los animales, que ayudan a digerir compuestos que el
animal en cuestion seriaincapaz de asimilar por si solo (por gemplo, la celulosade las plantas); 0 como las
bacterias nitrificantes de las leguminosas, que convierten en amonio el nitrégeno atmosférico; o las micorrizas de
los bosques, que acel eran grandemente | os procesos de degradacion y absorcién de la materia organica por las
raices delos arboles.

En segundo lugar, hay beneficios derivados de la transportacion de gametos, propagulos o individuos adultos. Las
plantas, a ser en general incapaces de moverse de un sitio a otro, requieren de ayuda para dispersar su polen y sus
semillas. Existe ademés una gran variedad de especies de animales que necesitan obligadamente de dispersores.
Por ey emplo, como sefiala la doctora Ana Hoffmann en otro volumen de esta misma serie, muchos acaros e
insectos pequefios son foréticos, esto es, se transportan en las patas de escarabajos 0 mariposas, en los picos de las
aves, etcétera.

Una tercera gran categoria de beneficios es la proteccion. Esta puede ser muy directa, como en € caso de las
anémonas, cuyos tentacul os venenosos dan refugio alos peces payaso en los arrecifes tropicales; o las hormigas,



gue protegen alas acacias y |os guarumos (Cecropia) tropicales del ataque de herbivorosy parasitos; u otras
especies de hormigas, que protegen muy eficientemente alas larvas de ciertas mariposas, o alos pulgones, dela
presencia de los parasitoides. También puede existir proteccion en un sentido més amplio, como e ambiente
relativamente estable y seguro gque los endosimbiontes (lafloray la faunaintestinales de muchos animales; las
micorrizas de las plantas, etc.) encuentran dentro de sus hospederos. Asimismo, se considera proteccion el
servicio de limpieza que muchos organismos realizan sobre otros, para remover parésitos o particulas inutilizadas
de comida, como hacen ciertas aves con los bifalos, 1os rinocerontes o |os cocodrilos, y 1os peces limpiadores que
incluso ocupan territorios fijos alos que acuden los "clientes’ en demanda de "servicios'.

Una especie mutualista puede estar necesariamente ligada a su "socio", en cuyo caso |a desaparicion de éste
conduce ala desaparicion de la poblacion del mutualista obligado. Los ejemplos del primer caso abundan entre
los mutualismos simbi 6ticos, es decir, aquellos en los que la asociacion es intima, como las bacterias digestivas,
los hongosy las algas en los liquenes, etc. También se encuentran algunos mutualismos obligados no simbiéticos,
por ejemplo, ciertas orquideas del género Catasetum que son obligatoriamente polinizadas por abejas
Euglossidas. Es posible que también éste sea €l caso del &rbol Calvaria major de laislaMauricio: se ha
argumentado que | as poblaciones de esta especie no han producido ni una sola plantula en los dltimos 300 afios,
debido a que estaban asociadas obligadarnente a los dodos. Estos eran unas aves grandes, torpes y mansas que
hasta finales del siglo XV 11 habitaban laisla Mauricio. Los marineros europeos que |legaban ahi |as mataban, en
parte por su carney en parte por gusto. En efecto, eran muy décilesy mansasy no podian volar, por lo que habia
guien consideraba que matarlas a pal os, nada mas porque si, resultaba divertido. Como consecuencia de este
"deporte”, antes de que finalizara el siglo XVI11 los dodos ya se habian extinguido. Ahora bien, se sabe que las
semillas de muchas especies de plantas necesitan pasar por el tracto digestivo de las aves para poder germinar, y
entonces se propuso la hipétesis de que las semillas de Calvaria major requerian de ser tragadas 'y luego
excretadas por los dodos para su germinacion. Temple, en 1977, reporto € resultado de un experimento que
consistié en dar semillas de Calvaria a guajolotes (Io mas cercano alos dodos que Temple encontrd): un 17% de
las semillas que estos animal es excretaron germind, lo cual apoyala hipétesis de que, en lanaturaleza, Calvaria
dependia obligatoriamente del dodo para su reproduccion.

Posiblemente la mayoria de los mutualismos sean facultativos (no obligados). Hay grupos (llamados gremios) de
especies que realizan tareas similares dentro de una comunidad particular. Por gemplo, hay varios gremios de
polinizadores, constituidos por especies con caracteristicas similares, que se reparten las visitas alos distintos
gremios de plantas. Asi tenemos alos colibriesy abejorros de proboscis larga que visitan alas plantas del gremio
de flores rojas con corola estrechay alargada. Laremocion de una sola especie del gremio posiblemente no afecte
de modo severo a cualquier otra del gremio asociado, puesto que existen especies alternativas que pueden realizar
las funciones de la desaparecida.

Para explorar un poco las principales diferencias en la dinamica poblacional de los mutualismos facultativosy los
obligados, plantearemos ahora algunos model os de espacio de fase semejantes a los de | os capitul os anteriores.

En general, debemos esperar que las isoclinas de especies mutualistas tengan pendiente positiva, puesto que a
mayor nimero de individuos de una de las dos especies, se requerira de un mayor niimero de mutualistas para
compensar |os efectos negativos de la competenciaintraespecifica. Por otra parte, € beneficio demografico
derivado de la presencia del mutualista no puede aumentar indefinidamente. Por ejemplo, por muchos
polinizadores que existan, no es posible fecundar mas évulos que los que cada planta tenga, y por mucho néctar y
polen que las plantas provean, las abejas no podran aumentar su poblacién més ala de lo que otros factores
limitantes determinen. Por lo tanto, lasisoclinas deben de curvarse parareflgjar este efecto de saturacion, de tal
forma que cada pequefio aumento en la densidad de una especie requerira cada vez mas mutualistas para
compensar |os efectos negativos. Algunas isoclinas tipicas de esta situacion se muestran en lafiguraV.l.
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FiguraV.1. Espacios de fase de unainteraccion entre dos especies de mutualistas facultativos.
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Figura V.2. Espacio delafase de unainteraccion entre un mutualista facultativo y otro obligado (a), y de
dos mutualistas obligados, ambos con un umbral de densidad de la especie mutualista (b).

Latopografiadd espacio de flechas indica que se alcanzara un equilibrio estable en el cua la densidad de cada
especie es superior ala que se obtendria en ausencia del mutualista. Como en € caso de la competencia, es



posible demostrar que no se presentaran ciclos en este tipo de espacio de fase. Hay que notar que se supone que
cada especie puede sobrevivir en ausencia de su mutualista; esta suposicién corresponde al caso de mutualistas
facultativos. Tendremos entonces una interaccion sumamente solida, en la que las Unicas perturbaciones capaces
de simplificar la asociacion son aguellas que excluyan completamente a una de las dos especies.

¢Qué pasariasi una de las dos especies, digamos la A, fuera facultativa? Esto se representa corriendo laisoclina
delaespecie A hacialaizquierda, para que su equilibrio se haga cero o negativo. Un equilibrio negativo se
interpreta bi ol gicamente diciendo que la poblacion A necesita una densidad minima B* de su socio para poder
establecerse. En lafigura V.2atenemos g/ empl os de ambos casos. Nétese que se sigue obteniendo un solo punto
de equilibrio sobre el plano y que éste es estable. Si en cambio ahora hacemos que ambas poblaciones dependan
obligadamente de |os socios, entonces | as isoclinas pueden cruzarse en dos puntos de equilibrio. Uno establey
otro inestable (FiguraV.2b). Ahora el sistema entero puede desaparecer s alguna causa externa alainteraccion
mueve las poblaciones ala zona de atraccion del origen. Por |o tanto, esperariamos que |os mutualismos
obligados fueran menos comunes que los facultativos, pues |os primeros resultarian mas sensibles alas
fluctuaciones medioambiental es.

Hasta donde sabemos ahora, éste es €l caso. Es casi seguro que gjemplos de asociaciones consideradas
tradicionalmente obligadas, como las yucas y sus polinizadores, las de algunas micorrizas de ciertas especies de
arboles, o lamicrofauna del tracto digestivo de las termitas (la cual digiere la celulosa que las termitas comen) en
realidad lo sean, pero no se han realizado 10s experimentos de remocién de uno de los dos mutualistas que
permitirian determinar el grado de obligatoriedad de la relacién. En cambio, abundan los gjemplos de
mutualismos difusos, en donde los "socios' mutualistas son gremios de especies que actlian similarmente. Por
ejemplo, los gremios de dispersores de semillas (varias especies de aves) y |as especies de arboles cuyas semillas
dispersan. En este mutualismo, los dispersores obtienen | as sustancias nutritivas de los frutos, y las plantas
reciben transporte a sitios algjados de donde esta la planta materna, 1o cual puede ser benéfico si en lavecindad de
la planta madre la competencia (por luz, por € emplo) resultara mas intensa. En esta &rea todavia hace falta
realizar mucho trabajo experimental, de manipulacién de densidades de especies, para entender bien €l
funcionamiento de las interacciones ++.

Sin embargo, con lainformacion disponible ya se puede afirmar que los mutualismos son tan importantes como
las otras interacciones en sus efectos a nivel de la comunidad. Pensemos solamente en laimportancia de las
micorrizas como mutualismos que permiten la existencia de los bosques y selvas. Es muy probable que si se
removieran las micorrizas de los bosgues, éstos sufririan una profunda transformacion e incluso muchas especies
de érboles desaparecerian. De manera similar, sin dispersores de semillas, las selvas tropicales adquiririan una
fisonomia muy diferente, pues su diversidad se debe en mucho a que las semillas son transportadas por una
variedad de organismos que las mezclan y remezclan en extensiones muy amplias. Sin los dispersores, |o méas
probable es que muy pocas especies de &rboles dominarian la composicion de la selva, en lugar de la escasa
dominancia especifica que se observa. También en este caso queda por realizar casi todalalabor experimental
que permitiria rechazar las hip6tesis arriba mencionadas. El estudio ecoldgico de lasinteracciones ++ estd aln "en
pafiales’.

Sin embargo, aungue en muchos casos falta evidencia experimental, las adaptaciones que observamos en los
participantes en |as asociaciones ++ sugieren claramente que, por lo menos en el pasado, se produjeron los
cambios demogréficos necesarios para que actuara la seleccion natural. Por jemplo, lamorfologiay la pautade
coloracidn en muchas flores promueve la visita eficiente de los polinizadores. Las rayas, manchas alargadas o
hileras de puntos que muchas especies de flores poseen pueden servir para guiar alos polinizadores hacialas
recompensas (néctar o polen) y aumentar asi laeficienciadel polinizador. Esta eficiencia se mide por el nimero
de visitas "exitosas" que € polinizador realiza por unidad de tiempo. Laimportancia de estas guias se ha
demostrado experimentalmente por medio de tres técnicas principales: la primera consiste en utilizar flores
artificiades en € laboratorio, algunas con guiasy otras sin ellas, y medir la cantidad de visitas que los
polinizadores realizan en un tiempo dado; la segunda, en pintar alas flores naturales en el campo; la Ultimaradica
en utilizar especies en las cuales se presentan naturalmente flores con y sin guias. En los trestipos de
experimentos, las flores con guias reciben mas visitas en el mismo tiempo porgue los visitantes van directamente
alaparte delaflor que contiene €l néctar, mientras que en las flores sin guias se pierde mucho tiempo vagando
sin encontrar esta recompensa.

En muchas especies de plantas, el aspecto de las flores, su coloracion, €l tipo de néctar y lahora de apertura se



conjugan en los llamados "sindromes de polinizacién. Estos son conjuntos de caracteristicas florales que las
adaptan ala polinizacion por grupos restringidos de visitantes. Por jemplo, € "sindrome de murciélago”, o
quiropterofilia, se manifiesta en flores grandes, de colores palidos, con gran cantidad de néctar y de apertura
principalmente nocturna. Este sindrome favorece las visitas regulares por parte de animales nocturnos, como los
murciélagos, con altos requerimientos energéticos y capaces de detectar alas flores en la oscuridad. Otro
sindrome fécilmente reconocible es el ddl calibri. Corresponde a flores rojas o anaranjadas, de corolalargay
estrecha, y de néctares ricos en aminoécidos. Los visitantes tipicos serian animales de pico (o trompa) larga,
buenavistay muy dependientes del néctar para su alimentacion.

Aunqgue los sindromes tienen muchas excepciones en ambos sentidos (polinizadores atipicos visitan las flores del
sindrome, y |os visitantes tipicos visitan flores que no |o presentan), son una valiosa guia que, "a ojo de buen
cubero", puede indicar qué tipo de polinizador se puede esperar.

En este punto conviene subrayar algo que ya se menciono en € primer capitulo. La seleccion natural no actla
(hasta donde nos consta) para beneficio de la especie y mucho menos de otras especies. En lasinteracciones ++
una especi e beneficia a otra tnicamente porque recibe algo a cambio. Mas aln, estrictamente hablando, 1o que
ocurre es que el material genético responsable de la conducta mutualista produce mas copia de si mismo que
aquellos genes que no propicien e efecto mutualista. Por |o tanto, por triste que pudieraresultar para algunos
enamorados de laimagen de una naturaleza amabley altruista, e mutualismo en los seres vivos es Unicamente un
"egoismo genético" disfrazado, y ala menor oportunidad se pueden seleccionar conductas que aporten ala
especie e beneficio del mutualismo sin tener que pagar su costo.

En las relaciones entre polinizadores y plantas, este tipo de "trampa’" ha aparecido un gran niimero de veces.
Existen plantas cuyas flores se reparten €l costo de producir el néctar, el cual es muy caro en términos de energia.
Lapapaya, por gjemplo, tiene flores femeninas sin néctar, pero que producen aromas parecidos alos de las flores
masculinas con néctar. Las flores femeninas son polinizadas por insectos que, debido a experiencias anteriores
con flores masculinas, asocian €l aroma con la existencia de una recompensa en forma de néctar. La
"deshonestidad” de las plantas puede alcanzar extremos casi escandal osos, como en el caso de muchas orquideas.
Por gjemplo, en el género Ophirys, existen especies cuyas flores presentan una notable similitud con las hembras
de ciertas avispas. El macho de la avispa se degja engafiar por la orquideay trata de copular con €lla, creyéndola
una hembra de su especie. Cuando por fin abandona laflor (sin ninguna recompensa, sea en néctar o de otro tipo),
yalleva colocada en el torax la masa de polen pegajoso que la orquidea le depositd. Una ulterior visitaa otrafalsa
avispa hembra culminara en latransferencia de la masa de polen ala zona receptiva de otra orquidea. La avispa
realizalatransferencia del polen de manera notablemente precisay sin ninglin costo energético aparente parala
planta.

Pero también existen los "ladrones de néctar”, que le hacen trampa a las plantas perforando un pequefio agujerito
en labase de lacorolay extrayendo el néctar sin impregnarse de polen.

Otrainteraccion en la que se han producido adaptaciones verdaderamente maravillosas es |a de | os pequefios
pececillos "limpiadores’ de los arrecifes tropicales. Mas de cuarenta especies de peces y por |o menos seis de
camarones se dedican a "oficio" de limpiar diferentes partes del cuerpo de otros organismos, retirando particulas
de comida, peguefios parésitos, etc. Cuando un individuo de alguna de las especies de "clientes" requiere
limpieza, se dirige a sitio ocupado por un organismo limpiador. El acercamiento puede acompafiarse por cambios
en lacoloraciony laconductadel "cliente". Esta coloracion sirve de sefia para advertir a limpiador de que €
cliente se aproxima como tal, y no como depredador. El limpiador corresponde con una pauta de nado muy
precisa, que es seguida por la conducta de limpiado. Durante lalimpieza, €l encargado de ésta puede penetrar ala
boca abiertadel cliente y remover las particulas de alimento incrustadas en los dientes. Se ha demostrado
experimentalmente, removiendo de una zona atodos |os limpiadores, que sin ellos |os peces clientes se enferman
de lapié y sus poblaciones disminuyen. Tenemos, por lo tanto, un gjemplo demostrado de asociacion ++

Muchas veces las asociaciones mutualistas se ven invadidas por organismos llamados " aprovechados’, es decir,
gue toman ventaja (se aprovechan) de la existencia del mutualismo pero sin dar nada a cambio, o hastaen
perjuicio de uno o0 ambos participantes en el mutualismo. Un gjemplo de esto ocurre entre los limpiadores y sus
clientes. El pez limpiador Labroides dimidiatus tiene un mimico, Aspidontus teniatus, el cual es extremadamente
parecido al primero. Cuando un cliente en busca de limpieza se aproxima a un individuo de Aspidontus, éste imita
incluso la"danza" de bienvenida del limpiador. El cliente se pone entonces a disposicién del falso limpiador,
guien en lugar de remover las basuras o |os parésitos se aprovecha de la confianza del visitante para arrancar un



buen bocado de agalla o de "cachete'.

Otro gemplo de aprovechado es €l de la campamocha africana Hymenopus coronatus, que se aprovecha del
mutualismo entre los polinizadores y sus plantas. El parecido de este depredador de insectos a un grupo de flores
es realmente asombroso, de manera que |os polinizadores, engafiados, en lugar del néctar o polen encuentran su
fin.

Como se havisto, las interacciones mutualistas deberian de facilitar la existencia de las especies involucradas, tal
vez incluso manteniendo las especies dominantes de una comunidad (micorrizas de los arboles, por gjemplo), por
lo que su papel en la estructura de las comunidades puede ser central. Las presiones selectivas sobre los
participantes en |as asociaciones ++ deben de actuar en el sentido de estrechar cada vez més la asociacién, a
diferenciade lo que ocurre con la depredacion, donde uno de los participantes (la presa) esta sujeto a presiones
selectivas que promueven la separacion o disociacion con el depredador; o la competencia, en donde ambos
participantes deben de evolucionar en el sentido de separarse ecol 6gicamente de |os competidores.
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VI. DOS SON COMPANIA: MAS DE TRES SON DESORDEN. LAS

COMUNIDADES

El paisaje entero cobravida, llenandose de relacionesy relaciones dentro de las relaciones.
FRANK HERBERT

L OS autores de los frescos de Malinal co seguramente tenian un plan original, algin esquema sobre la realizacion
de su obra. A diferencia de esto, las comunidades bioldgicas se van ensamblando espontaneamente, primero sobre
lamatriz inerte del medio fisico, y después sobre el sustrato constituido por las especies ya existentes. El

resultado final son las comunidades, arreglos de cientos o miles de especies que viven en una misma area.

Decidir qué especies forman una comunidad es algo enteramente arbitrario: depende un poco de laescuela
ecol6gica ala que se pertenezca; por ejemplo, los ecdlogos norteameri canos muchas veces consideran como
comunidades a grupos de muy pocas especies taxondmicay ecol 6gicamente similares (ratones granivoros en un
desierto, por gemplo). En cambio, un ecdlogo de la escuela europeaincluirialas plantas y otros animales
habitantes de la zona en su consideracién de la comunidad. Sin embargo, el punto esencial es que las
comunidades estan formadas por un nimero grande (de mas de tres) especies interactuantes inmersas en una
matriz fisicoquimicay climéticay con una historia mas o menos larga de coexistenciaen el &rea. El proceso de
formacién y mantenimiento de las comunidades no puede ser entendido si se separan sus componentes fisicos
(clima, suelo, tamafio del &rea, etc.), biolbgicos (relaciones, migracidn e inmigracion, etc.) e historicos
(coevolucién, historiadel &red). En este libro hemos mencionado de paso como las principal es interacciones
poblacionales, interesantes en si mismas, tenian gran relevancia para poder entender en forma cabal el
funcionamiento de las comunidades.

Existe unaimportante escuela de ecdlogos que considera que la ecologia de |as comunidades no es mas que la
ecologia de muchas poblaciones; esto quiere decir que deberia de ser posible, por lo menos en principio, poder
explicar todos los fendmenos que ocurren en |os ensambles de muchas especies (Ias comunidades) en términos de
los conceptos, datosy teorias aplicables ala ecologia de poblaciones (la ecologia de muy pocas especies). Yo
estoy en desacuerdo con esta escuelay en el presente capitul o expondré algunos argumentos en contrade latesis
de lareductibilidad de las comunidades a fenémenos de poblacion. Laestructuray los fendmenos propios del
nivel de lacomunidad deben describirse y analizarse usando nociones, conceptos y métodos propios de este nivel,
aungue no es posible negar que un profundo entendimiento de | as interacciones entre pocas especies es de gran
utilidad para entender el funcionamiento de las comunidades. Lo que se cuestiona es el reduccionismo radical.

Como ya se hadicho varias veces alo largo del libro, la principal herramienta del ecologo de poblacionesesla
demografia. En €l nivel de las poblaciones, las preguntas mas importantes se reducen a cuestiones demogréficas:
cuantos nacen y cuantos mueren, y por qué causas. A corto plazo, el balance de nacimientos y muertes produce
los resultados ecol 4gicos de los que hemos hablado, y alargo plazo se producen las adaptaciones. Por lo tanto,
parael ecdlogo de poblaciones la obtencion de las estadisticas de nacimientos y muertes (tablade vida) esde la
mayor importancia. Si se cuenta con tablas de vidalo suficientemente detalladas, se pueden obtener de ellaslos
parametros de |os model os mateméticos que "animan" alas estéticas tablas de vida. Cuando tratamos el caso de
una sola especie, la obtencion, en e campo, de tablas de vidalo suficientemente detalladas es asunto |aborioso.
Hay que estimar los nimeros de organi smos que mueren, de cada grupo de edad o tamafio, y la descendencia
promedio en los mismos grupos; hay que hacer esto paralas principal es variaciones ambientales (en los distintos
ambientes las mortalidades y natalidades difieren), y ademés, es necesario obtener estos datos para diferentes
condiciones de densidad.

Como yase dijo, marcar y seguir organismos que rara vez cooperan, es muy dificil. Incluso cuando serealizan
estudios con plantas surgen problemas tales como la delimitacion de cada individuo en especies que se
reproducen vegetativamente, como el pasto de jardin. Ahorabien, el trabajo de obtener |as tablas de vida se debe
de multiplicar por el nimero de subfactores de cada factor relevante parala demografia. Por giemplo, s
sospechamos que las plantas se dan con diferente éxito en sitios sombreados, asoleados y semisombreados, un
posible disefio experimental es: 3 sitios X 5 densidades X 5 réplicas, lo cual da 75 tablas de vida. Los ecologos
raravez efectlian estudios tan detallados. A menudo no se estudia la variacion en algun factor aunque se sepa que



esimportante, o bien se utilizan "seudorréplicas’, en las que, por gemplo, serealiza el mismo estudio en
diferentes afios y no sincrénicamente. Pero el hecho final es que un entendimiento profundo de ladindmica
poblacional no se puede obtener sin un gran nimero de tablas de vida detalladas.

Un buen gjemplo de esto es el de las tablas de vida obtenidas parala"paomillainvernal™ (Operophtera brumata)
por George Varley y George Gradwell, y analizados posteriormente por Michael Hassell. Lapalomillainvernal es
unaimportante plaga de los robledal es en | os paises templados. Hacia el otofio, |os adultos emergen del suelo,
donde las crisdlidas pasaron €l verano. Las hembras no vuelan, y trepan alos troncos de los robles, donde los
machos las encuentran y las fecundan. Estas ovipositan en las grietas de los troncos y 1os huevecillos pasan €l
invierno ahi protegidos. Cuando las larvas emergen, se alimentan principa mente de |os brotes tiernos de las hojas
del &rbol, y cuando han crecido y se encuentran listas para convertirse en crisdlidas, se dejan caer al piso del
bosque por un hilo de seday se entierran, pararepetir el ciclo. Varley y Gradwell observaron cada uno de los
estadios descritos, para cinco arboles, por 18 afios, utilizando técnicas que les permitian descubrir la causa de las
mortalidades en varios de |os estadios (entre ellas |a accion de varias especies de parasitoides). Los resultados de
este trabgjo detalladisimo permitieron evaluar el papel de los parasitoides como reguladores de |la heterogeneidad
ambiental y de la conducta de los organismos en la dindmica de las poblaciones de la palomillainvernal y de su
principal parasitoide, la mosca Cyzenis albicans.

Existen numerosos g emplos de tablas de vida uniespecificas. En México se han obtenido detalladas tablas de la
pal ma Astrocarium mexicanum, en la estacion bioldgica de Los Tuxtlas, Veracruz, alo largo de un periodo de
maés de diez afios. Existen tablas de vida para grandes mamiferos, peces, etc., pero los mejores gjemplos de tablas
de vida detalladas se han obtenido parainsectos, muchos de ellos importantes plagas agricolas o forestales, y son
el fruto del trabajo de muchos afios. No son raros los conjuntos de tablas de vida que abarcan diez o incluso veinte
arnos de trabajo. Existen muy contados ejemplos de tablas de vida detalladas para la interaccion entre dos

especies, siempre parasitoides y sus hospederos (Operophtera y Cyzenis son un gjemplo clésico), y buena parte
del entendimiento profundo gue se tiene ahora de |os mecanismos de la interaccion -+ ha derivado del trabajo con
estas tablas. Parainteracciones - - 0 ++, no se encuentran en labibliografia de la materiatablas de vida
comparables en extension y detalle.

El trabajo que se requeriria para obtener las tablas de vida para lainteraccion entre tres 0 mas especies resultaria,
en general, simplemente imposible de efectuar en condiciones de campo, de modo que no es factible aplicar €
método demografico alas comunidades de mas de tres especies.

Ahorabien, otra gran parte del entendimiento que se tiene de las interacciones biespecificas no se derivade tablas
de vida detalladas, sino del conocimiento amplio, aunque no necesariamente cuantitativo, de la historia natural de
dichasinteracciones. Por g emplo, se conocen |os principal es tipos de depredacion, los elementos que median las
transacciones en | as relaciones mutualistas, etc. Existe, por asi decirlo, un conocimiento cualitativo bastante
amplio y claro de las interacciones entre dos especies y este tipo de conocimiento a menudo es suficiente para
auxiliar lamodelacién del fendbmeno o para explicar |as pautas observadas. ¢No se podria entonces recurrir a
mismo estilo de conocimiento cualitativo para entender la dindmica de las comunidades multiespecificas? En mi
opinion, larespuesta es negativa, por lasimple y sencillarazén de que no existe un conocimiento de la historia
natural paralas interacciones entre tres 0 méas especies comparable a que se tiene paralas de dos. Ni siquiera
existe una clasificacion de | os tipos de interaccion denotada por signos, es decir, por las consecuencias
demogréficas formales, y mucho menos una por detalle biol égico. Por gjemplo, unainteraccion entre tres especies
que fueradetipo (-+), (-+), (-+), podria corresponder a zorros depredando a lagartijas las cuales a su vez
depredaran chapulines; o a aves depredadoras de larvas que a su vez se alimentaran de hierbas; o auna
enfermedad de ganado herbivoro, etc. Demograficamente tenemos un depredador de un depredador de una presa,
pero biol 6gicamente tenemos otra vez nuestro retablo churrigueresco, sélo que ahorala complejidad esta elevada
al cubo.

No es dificil darse cuenta de que €l nimero de interacciones posibles entre tres especies es muy grande. Existen
nueve posibles interacciones entre dos especies (00,0-,0+, -0,--,-+,+0,+-,++), por |0 que entre tres especies hay
nueve al cubo, es decir, 729 posibilidades. De inmediato se pueden descartar muchas de éstas por razones de
simetria; por gjemplo, un depredador comun de los competidores A y B esigua que un depredador comun de los
competidores B y A. Eliminando las simetrias, |as posibilidades se reducen a unas 110, e ignorando
(arbitrariamente) las interacciones con un 0 (0+, 0-, etc.) aln nos quedamos con 23 tipos demograficamente
distintos de interacciones directas entre tres especies. De estos 23 tipos, existe conocimiento de historia natural



principalmente paralos sistemas de tres competidores, de tres mutualistas, de "aprovechados’ (depredador de dos
mutualistas) y de parasitoides de herbivoros (parasitoide-herbivoro-planta). Para mas de tres especies, las posibles
formas de interrelacion crecen astronémicamente y nuestro conocimiento de historia natural disminuye en la
misma proporcion.

Por otra parte, con mas de dos especies, las interacciones indirectas pueden afectar el balance demografico aln
mas severamente que las interacciones directas. Interacciones indirectas entre dos especies son las mediadas por
unatercera. Por giemplo, en un sistema parasitoide-herbivoro-planta, el parasitoide y la planta establecen una
relacion mutualista mediante el herbivoro, ya que la planta se beneficia por |a presenciadel depredador de su
herbivoro, y el depredador se beneficia porque la planta alimenta a su comida. En algunos casos simples de
relaciones de interés agrondmico se ha demostrado laimportancia de las interacciones indirectas, pero nuestra
ignorancia a respecto en poblaciones naturales continlia siendo casi total. Se puede citar la explicacion,
originamente debida a Darwin, pero corregiday aumentada luego del éxito de la caballeriainglesa en las guerras
coloniales. el poder de la caballeria se debe alas solteronas inglesas, las cuales, como todo mundo sabe, son muy
aficionadas alos gatos; éstos acaban con los ratones de campo; a bajar la abundancia de |os ratones de campo
aumenta la de los abgjorros, cuyos nidos destruyen |os primeros; a una gran abundancia de abejorros
corresponden excelentes prados (los abejorros polinizan el trébol) y por ende caballos muy bien alimentados. Por
lo tanto, existe unarelacion mutualista (0 al menos 0+) entre solteronas y caballos, mediada indirectamente por
gatos, ratones, abejorrosy trébol. Por supuesto este jemplo no es en serio: habria que documentar larealidad de
los diferentes eslabones en la cadena, pero, algo alin mas importante, seria necesario demostrar que otras
interacciones no interfieren. ¢Quién podria asegurar que las mismas solteronas, quienes consumen grandes
cantidades de leche para € té, no estimulan el crecimiento de las poblaciones de vacas, competidoras de los
caballos? Dependiendo del balance entre e efecto mediado por las vacasy el mediado por [os abejorros, las
solteronas estarian en unainteraccion 0+ o O- con los caballos.

En la naturaleza es perfectamente posible encontrar € emplos de cadenas de interacciones semejantes, y aun
suponiendo que se lograran obtener |0s signos de |as interacciones directas (gatos-ratones = -+; ratones-abejorros
= -+; abgjorros-trébol = ++; etc.), el balance global de todas |as interacciones indirectas seria quizaimposible de
obtener.

Resulta entonces que la historia natural cualitativa tampoco nos ayuda para entender 1as relaciones entre muchas
especies: éstas son demasiadas, ni siquiera han sido clasificadas, y las relaciones indirectas, que en muchos casos
son de mayor importancia que las directas, pueden llegar a ser casi imposibles de desentrariar.

Existe aln otro argumento, méas fundamental, en contra de la posibilidad de reducir €l estudio de las comunidades
al delas interacciones entre sus poblaciones componentes. Gran parte del entendimiento que tenemos de las
interacciones biespecificas se deriva de los simplificados model os biespecificos, y en particular de los modelos de
ecuaciones diferenciales autGnomas (esto es, sin historia) que tienen espacios de fase muy simples, con puntos de
equilibrio o ciclos como las principales clases de atractores. Los model os biespecificos no auténomos, que en
general son més realistas, resultan muy dificiles de analizar, entre otras cosas porque |os conjuntos atractores
pueden tener formas mucho mas complejas que puntos o ciclos. Todos los ejemplos que se analizaron
anteriormente usando espacios de fase corresponden a model os auténomos. Sin embargo, a partir de tres especies,
incluso los sistemas de ecuaciones diferencial es auténomas admiten una gran variedad de conductas, algunas
sumamente complejas y poco entendidas, como |os |lamados regimenes cadti cos (mencionados anteriormente
parael crecimiento uniespecifico con retardos, 0 sea, no autébnomo), en donde el sistema se comporta
irregularmente, en unaformadificil de distinguir del azar. Las técnicas mateméticas para anaizar €
comportamiento de sistemas cabticos aln se encuentran poco desarrolladas, y las que ya existen requieren de tan
gran cantidad de datos que su obtencidn, para sistemas de campo, solo seria posible para unos pocos sistemas muy
simplificados.

L as contrapartes de los model os biespecificos para tres 0 méas especies son cualitativamente més dificiles de
analizar. Aparece todo un nuevo catdlogo de conductas tedricamente posibles y cuyo analisis requiere de una
cantidad de datos imposible de obtener. Actualmente no sabemos siquiera si la conducta cadtica existe en
sistemnas ecol égicos reales 0 no pasa de ser una fascinante posibilidad tedrica sin utilidad para el ecélogo de
campo.

Unade las importantes consecuencias de la dificultad de aplicar 1os métodos y conceptos de la ecologia de
poblaciones a la de comunidades, es que no contamos con una teoria satisfactoria de la evolucion de éstas. El



proceso de la seleccion natural es eminentemente poblacional y su extensién alas comunidades no es facil. Para
un ecologo de poblaciones, las adaptaciones son una consecuencia de la seleccién natural de genesy quizade
individuos. No tendria sentido hablar de adaptaciones a nivel de la comunidad. Sin embargo, cualquier naturalista
puede citar decenas de €jemplos de caracteristicas o conductas que parecen beneficiar ala comunidad: 1a
aereacion y estructuracion del suelo por las lombrices, que beneficiaal bosque o a pastizal; la degradacion de la
materia organica por los microorganismos del suelo, que también beneficia alas plantas; la produccién de
oxigeno por las plantas verdes, que nos beneficia a todos los respiradores de aire (aunque, por supuesto, perjudica
a aguellos organismos paralos que € oxigeno es toxico), etc. En una comunidad, la marafia de relaciones
mutuamente benéficas resulta muy impresionante y puede dar laimagen de tratarse de un (organismo”
delicadamente equilibrado, en el que los productores (plantas), sus consumidores, los depredadores de éstos y 10s
diversos tipos de mutualistas actlian en concierto para el beneficio comin.

L os argumentos anteriores se han extendido para abarcar al planeta en su totalidad, en lallamada hipétesis de
Gaia(ladiosagriegadelatierra), de Lovelock, en lacua se propone que la biosfera, esto es, e conjunto de seres
vivos sobre la superficie del planeta, actlia como un gigantesco organismo que se preocupa por mantener a sus
multiples componentes sanos y funcionales. Por supuesto, no hay tal organismo benevolente, y laextincion, alo
largo de lahistoriade la Tierra, de mas del 99% de | as especies que han existido bastaria para probarlo.
Recordemos simplemente la primera gran contaminacion atmosférica que hubo, hace unos tres mil millones de
anos, durante la Era Precambrica. En esta época aparecieron |os primeros organi smos fotosintetizadores, los
cuales liberaban como producto de desecho un elemento altamente reactivo y toxico Ilamado oxigeno. Todas las
lineas evolutivas que no se adaptaron primero atolerar, y luego a utilizar el oxigeno, desaparecieron o fueron
relegadas a los fondos marinos, lodos anaerobios, etc. Lafotosintesis era adaptativa para las bacterias
fotosintetizadoras, las cianobacterias y las primeras algas, y evoluciond en estos grupos independientemente de
sus efectos sobre otros organismos. Actua mente, todos |os denominados organismos superiores dependen de la
existencia de oxigeno para sustentar la respiracion, y parece como s las plantas lo produjeran para el beneficio de
la colectividad; sin embargo, toda la evidencia disponible asi como la mejor teoria de la evolucién con laque se
cuenta (la ortodoxia heodarwiniana) indican que hay seleccion natura anivel de cada poblacion. Al cambiar una
poblacion, cambia consecuentemente su medio ambiente y el de agquellas otras que se encuentren de alguna forma
asociadas a €lla, y por lo tanto se establecen nuevas presiones selectivas. Cada poblacion responde
individualmente, pero € resultado final, después de largo tiempo, dala apariencia de que fue e conjunto de
especies el que evoluciond como una unidad.

El que unateoria, como la neodarwiniana, provea de una explicacion paralas aparentes pautas de beneficio global
gue se observan en las comunidades, no quiere decir que ésta sea correcta. De hecho existen teorias alternativas
paraexplicar estos fendmenos. Para empezar, hay que dejar de lado las seudoexplicaciones de tipo "organismo
benevolente”, que no explican nada porgque no proponen mecanismos materiales de los que se deriven las pautas
observadas.

La Unica otra hip6tesis materialista que podria ayudarnos a entender la evolucién de las comunidades es una
extension del concepto de seleccién natural al nivel de comunidad. Basicamente, laideaeslasiguiente: alo largo
delahistoriade lo viviente, se han formado muchisimas comunidades distintas. Algunas funcionarian mejor que
otras, en el sentido de que sus tiempos de sobrevivencia serian mucho més largos que |os de comunidades
alternativas. Este mejor funcionamiento seria el resultado de un mejor balance global de todas las interacciones,
directas e indirectas, entre las especies que formaban ala comunidad. Si ademas existiera alglin mecanismo que
individualizara a estas comunidades, de tal forma que se pudieran subdividir paradar origen aréplicas mas o
menos exactas de laoriginal, tendriamos un mecanismo que por |0 menos en teoria podria producir la evolucién
de comunidades como un todo. Este punto de vista ha sido estudiado por David Sloan Wilson, quien analiza
diversos model os mateméticos para explorar sus ideas. Desgraciadamente, la evidencia bioldgica que pudiera
apoyar estateoria estodaviacas inexistente.

L os modelos de Wilson tienen el defecto de ser model os poblacional es de muchas especies. No son en realidad
model os de comunidades en €l sentido de que postulen los componentes de la estructura de la comunidad y
analicen su evolucion. ¢Cudles serian tales componentes? Uno que de inmediato viene ala mente es la estructura
trofica. Estaeslared de relaciones de alimentacion que consiste de los productores primarios (las plantas), los
varios niveles de consumidores (herbivoros, depredadores, etc.) y |os descomponedores (bacterias, hongos,
acaros, etc., que degradan la materia organica). Por la estructura tréfica fluyen la energiay los nutrientes dentro
de lacomunidad. Aqui esimportante explicar el porqué del nimero de niveles (usualmente tres o cuatro) en cada



subred, su eficienciay las interacciones entre las subredes. Por g emplo, en una selva alta tenemos las subredes
Aguila Arpia-monos-plantas; y aves insectivoras-insectos-plantas, que estan interconectadas al menos por €l nivel
de los descomponedores y posiblemente también por |as plantas de alimentacion comunes a ambos grupos de
consumidores.

Ladisposicién espacial de las plantas es otro factor de importancia obvia. Las variables fisicas, como tipo de
suelo, disponibilidad de aguay luz, etc., determinan gran parte de la estructura espacial de una comunidad. Sin
embargo, a veces se olvida que un factor importante es la estructura de transporte de la comunidad, formada por
los polinizadores 'y los dispersores. Este factor se encuentra profundamente relacionado con la disposicion
espacial delas plantas. Aqui serianecesario explicar y describir las relaciones con la estructuratréficay la
predominancia, si lahay, de alguna forma de transporte (aérea, acuatica, bidtica).

Ladiversidad, que describe el nimero y laimportancia relativa de las especies que componen la comunidad, es
otraimportante propiedad. Tiene que ver con el tamafio y la historia del area considerada, su heterogeneidad
fisica, la predictibilidad del clima, etcétera.

Este tipo de propiedades son |as que se estudian en |o que constituye, estrictamente hablando, la ecologiade
comunidades. Quisiera haber demostrado que el intento de reducir € estudio de las comunidades a de sus
poblaciones constituyentes rebasa con mucho las posibilidades de los métodos y |os conceptos de la ecologia de
poblaciones. La tnicaforma por la que e estudio de las comunidades pudiera ser reducido a de sus poblaciones
componentes seria que, como han propuesto |os ecélogos de lallamada Escuela de Tallahasee, las interacciones
fueran en realidad aparentes. que cada especie estuviera desacoplada de la gran mayoria de |as otras. Esta
hipétesis es altamente contraintuitiva. La opinién de lamayor parte de los naturalistas es que ocurre justamente 1o
contrario. Sin embargo, aln no se cuenta con |os datos necesarios para evaluar estaidea. A pesar de que existe
una enorme cantidad de resultados y pautas empiricas referentes ala estructura espacial y trofica, ala diversidad,
etc., de las comunidades, nuestra comprensién tedrica de su ecologiay evolucion es todavia muy insatisfactoria.
Esta es una de las més dificiles areas de estudio de la ecologia modernay falta alin mucho por hacer.
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VIl. BUENO, ¢ Y AHORA QUE? APLICACIONES DE LA ECOLOGIA DE

POBLACIONES

En lagran ruleta de |los hechos es dificil acertar, y quien juega suele salir desplumado.
ANTONIO MACHADO

LA TECNOLOGIA moderna es capaz de producir obras que no hace mucho tiempo habrian sido [lamadas
milagros. Viajes ala L una, microcomputadoras, tuneles bajo € mar de 50 kildmetros de longitud, trasplantes de
Organos, ingenieria genética, etc. Esta tecnologia es principalmente la aplicacion de las ciencias fisicoguimicas.
Labioguimica, lafisiologiay la genéticatienen sus aplicaciones tecnoldgicas en lamedicinay en la agronomia.

¢Cud serialatecnologiade laecologia, y en particular la de la ecol ogia de poblaciones? L os problemas
pertinentes estan mas 0 menos bien definidos: son aquellos en los que se requiere manipular, ya sea para aumentar
o paradisminuir, una poblacién de interés. Por jemplo, las plagas agricolas, tanto plantas como animales, se
deben llevar mas abgjo del Ilamado umbral econdémico de dafio, que es la densidad de poblacién de la plaga que
produce un dafio aceptable desde el punto de vista econdémico (una manzana agusanada de cada 100, por

ejemplo). Similarmente, en €l control de las enfermedades infecciosas se requiere acabar con € patégeno causante
de lainfeccion. Esto se puede lograr atacando directamente al parasito en el hospedero, con medidas

farmacol dgicas, o0 més indirectamente, utilizando el conocimiento de la ecologia del parasitismo. Asi, muchas
enfermedades del ser humano o del ganado se controlan abatiendo | as poblaciones de sus vectores. Los vectores
son |os organismos que transportan alos microbios, gusanos, etc., de un hospedero a otro, como los mosquitos
Anopheles que transmiten el paludismo.

En otros casos, |0 que se requiere es mantener estable una poblacién, por razones cientificas o culturales. Por
ejemplo, se quisiera conservar por un periodo indefinidamente largo a especies como la mariposa monarca, €l 0so
panda, la ballena azul, € rinoceronte indonesio, etcétera.

Por dltimo, puede también ocurrir que se pretendan explotar poblaciones de especies silvestres, ya sea como
alimento (cosa que ocurre en las pesquerias), 0 con fines deportivos, ornamental es (maderas preciosas, mariposas,
guacamayas, orquideas, cactos, etc.), medicinales u otros.

L os problemas mencionados son de indole netamente poblacional y de gran relevancia parad ser humano. La
salud o la vida de muchos seres humanos depende de poder resolver algunos de ellos. Sin embargo, aunque hay
un gran nimero de conceptos y métodos de ecol ogia de poblaciones que se aplican ala solucién de los problemas
mencionados, no se puede afirmar que exista una tecnol ogia propiamente dicha derivada de ella. En €l control de
plagas, manejo de vectores y explotacion de poblaciones se ha dado una situacion muy diferente de lo que ocurre
con laelectronica, laingenieria quimica, laingenieria mecanica, e incluso, actualmente, lamedicina. Los
problemas se atacan y se resuelven (0 no), en buena medida, en ausencia de unateoria ecol dgica predictiva. La
ecologia de poblaciones se enriquece con la experiencia acumulada por |os agronomos, epidemidlogos, bidlogos
pesqueras, etc., pero acambio se proporciona muy poco poder predictivo. Aparte de metodologias (nada
despreciables), laprincipa aportacion de lateoria de poblaciones alos trabajos aplicados se debe buscar en su
poder explicativo y en € contexto general de que provee. Antes de discutir € porqué de la dificultad para predecir
veremos algunos g emplos cléasicos de manejo de poblaciones con fines précticos.

Muchos de los mejores ey emplos de control bioldgico de plagas han ocurrido en Australia. Hace no menos de 200
millones de afios el continente australiano se separd del bloque formado por Sudamérica, la Antértida, Africay la
India. Como consecuencia, un gran nimero de grupos de plantas y animales presentes en otras partes del mundo
no se encontraban en Australia, hasta que en tiempos muy recientes |0s col onizadores los introdujeron. Muchas de
estas introducciones tuvieron efectos realmente nefastos. Uno de los mejores ejemplos es el de los nopales. Hacia
1840, se introdujeron nopales de la especie Opuntia stricta, |os cuales répidamente se empezaron a extender en
las praderas y bosques australianos y se convirtieron en una grave plaga. Sesenta afios después, habia cerca de
cuatro millones de hectéreas ocupadas, y para 1925, unos 24 millones de hectareas se habian inutilizado (esta
extension equivale aladd estado de Chihuahua). En aproximadamente la mitad de dicha zona, €l bosgue de
nopales era por completo impenetrable para el ganado o € hombre. Como latierra ocupada era perfectamente



adecuada para granjas lecheras o ganaderas, el problema econdémico resultd ser sumamente serio. Intentar un
control mecanico o por herbicidas hubiera sido incosteable, por lo que desde principios de este siglo seinicid la
busqueda de un control bioldgico. Mas de 150 especies de insectos que se alimentaban de Opuntia en sus &reas de
origen en el continente americano fueron consideradas como controles potenciales, y varias docenas probadas en
el campo, sin gran éxito. En 1914 se llevd a Australia un pequefio nimero de larvas de la palomilla Cactoblastis
cactorum, obtenidas en Argentina. Desafortunadamente, las larvas murieron sin que se pudiera probar su
efectividad en el campo. En 1925 una nueva poblacion de Cactoblastis fue reintroducida en Australia, cultivada
exitosamentey liberada en el campo. Los 2 750 huevecillos provenientes de Argentina en 1925 dieron origen aun
explosivo crecimiento, de tal forma que para 1929 se recolectaron, en condiciones naturales, alrededor de tres
billones de huevecillos, los cuales fueron redistribuidos en un érea mayor. Para 1930 €l problema de los nopales
en Australia habia desaparecido. Los nopales siguieron existiendo en bajas densidades, en un balance con su
herbivoro (véase lafiguralV.7) que mas tarde fue descrito como un "juego de escondidillas’, consistente en que
un area de nopaleras con Cactoblastis es limpiada tarde o temprano, entonces todas las pal omillas mueren de
hambre, pero algunos adultos emigrantes son capaces de localizar otro grupo de nopales donde ovipositar y
reinician una poblacién local. Al mismo tiempo, las semillas de los nopal es estan siendo dispersadas y algunas
encuentran areas libres de la palomilla, y €l juego recomienza. Los ecdlogos de poblaciones aprendieron cosas
muy significativas de este jemplo. Laidea de las "escondidillas’ es una. Otro concepto importante, analizado
previamente, es el efecto estabilizador que una distribucion agregada de | os atagues tiene sobre la dinamica
herbivoro-planta.

Una observacion que podemos hacer sobre este gjemplo es que el enemigo natural que finalmente result6 exitoso
se encontrd por ensayo y error. Ninguna teoria predijo qué especie se habria de usar. El conocimiento cientifico
requerido pararesolver el problema fue entomol 6gico y taxondmico. Laimportancia de un correcto conocimiento
taxondmico seilustratambién en el giemplo de la escamaroja, que es una plaga de insectos de los citricos en
California. Este es uno de los casos en que el control biol6gico no fue exitoso sino hasta después de muchas
décadas de esfuerzo continuo. Més de cincuenta enemigos naturales de esta plaga fueron ensayados en California,
desde laintroduccion de la escama en 1870. La especie que resultd ser més efectiva fue la avispa parasitoide
Aphytis melitus, pero su introduccion en California se retraso por casi cincuenta afios debido a una confusion
taxonémica: muchas de las especies de Aphytis que se obtuvieron en otras partes del mundo seidentificaron
incorrectamente como Aphytis chrysomphali, un parasitoide comun en Californiay que no habia resultado
efectivo para controlar laescama. No fue sino hasta el descubrimiento de esta confusion cuando seimporté y
liber6 a Aphytis melitus, con mucho mejor éxito que el que habiatenido su especie gemela.

Un gjemplo muy claro de como se puede obtener una explicacion a posteriori de un fendmeno inesperado setiene
en el caso de los gnles en el parque Kruger, en Sudéfrica, tal y como lo relata Taylor. Entre los afios de 1961 y
1970 se presentd una prolongada sequia que amenazaba con deteriorar |as sabanas a causa de la actividad de los
herbivoros sobre |os pastizal es resecos. Para disminuir |a presion causada por los herbivoros, 1os guardianes del
parque decidieron matar una cierta proporcién de cebras y gnues hasta que la sequiaterminaray € pastizal se
recuperara. En 1971 el climamejoré y los pastos recobraron su vigor original. Con la recuperacion de |os pastos
se degj6 de matar alos herbivorosy la poblacion de cebras inicid su recuperacion, pero lade gniies no lo hizo asi.
Para 1975 habia menos de la mitad de gnuies que en 1969. Los guardianes del parque tenian que responder ala
interrogante de por qué & abatimiento de la poblacién eramayor a previsto, y de si la poblacion de leones del
parque tendria algo que ver en esta reduccion. Para explorar la pregunta se construyé un modelo muy simple de la
poblacién de gnues, estructurada por edades y sujeta ala depredacion por los leones. Utilizando datos de campo
se dieron valores alos parametros de las ecuaciones y se corrié el modelo en una computadora. Los resultados
fueron muy similares alo que se habia observado en el campo. La poblacion de gnues tedricos disminuyd en la
pantalla de la computadora a una vel ocidad muy parecida ala observada en lareaidad. Los autores del modelo
decidieron entonces probar |o que habria pasado de haberse reducido la poblacion de leones concomitantemente a
lade herbivoros, en un 20%. Seglin el modelo, tal reduccién en la poblacion de felinos habria bastado para hacer
gue los gnues se recuperasen alapar que las cebras. Existia un umbral en la poblacién de gnies por debajo del
cua lamortalidad causada por 10s leones era superior alatasa de crecimiento de los gnues. Esta explicacion
tedrica podria servir de base para plantear |a prediccion de que la poblacidn de gniies se recuperariasi se redujera
adecuadamente la de leones.

Existen también casos en que se pueden usar model os rel ativamente simples para sugerir |as estrategias de control
poblacional. Buenas muestras de ello se encuentran en el campo de la epidemiol ogia. Por jemplo, Roy Anderson,
Raobert May, Karl Dietz y otros han calculado los valores de la tasa reproductiva bésica, R (véase la seccién de



parasitos y hospederos), para varias enfermedades en distintas partes del mundo, y han propuesto estrategias de
control basadas en os model os mateméti cos correspondientes. Algunos de |os resultados de mas interés son que
la erradicacion de la rubéola en la Republica Federal Alemana requeririalavacunacion de aproximadamente 87%
de lapoblacion de recién nacidos. En la ciudad inglesa de Cirencester se calculé que habria que vacunar a 92%
de los recién nacidos. Estas cifras son sumamente altasy explican por qué la rubéola es alin endémica en Europa.

Otro caso interesante es el del paludismo. Aqui existe un vector (mosqguitos del género Anopheles), por lo que las
estrategias de control incluyen intentar reducir la poblacién del vector. Un model o matematico razonable permite
obtener una expresion para R, con la cual, usando los datos para el mosquito Anopheles gambiaey el parésito
Plasmodium fal ciparum en Africa Oriental, es posible calcular que R debe ser aproximadamente 39. El andlisis
paralaexpresion de R indica que una estrategia de control basada en la reduccion de la poblacién del vector
deberia disminuir su poblacién no menos de 100 veces, |o cua puede ser muy dificil de lograr en condiciones
reales. No menos dificil resultaria controlar la enfermedad usando solamente quimioterapia, ya que € modelo
indica gque se requeriria mantener protegido con quimioterapia aun 97% de la poblacién humana. El modelo
proporciona explicaciones cuantitativas de las causas de la dificultad para erradicar la enfermedad, y a mismo
tiempo sugiere estrategias de control de la misma.

Los gjemplos anteriores ilustran como el conocimiento ecoldgico puede integrarse en modelos muy sencillos para
atacar problemas précticos. Los modelos més realistas para €l manejo de especies silvestres suelen ser
enormemente complicados. Un buen g emplo de lo anterior es el de las pesquerias de salmén, utilizado por €
gobierno del estado de Washington para determinar sus politicas de permisos de uso de diferentes artes (tipos de
redes) de pesca. El modelo toma en cuenta las diversas especies de salmdn, los efectos en ellas de las distintas
artes, las diferencias poblacionaes en varias partes alo largo de laruta del mar alos sitios de desove, los factores
econdmicos relacionados con la pesgueria, etc. El model o tiene no menos de mil ecuaciones para describir la
pesgueria, y estan complicado que tuvo que desarrollarlo un equipo de varios ecdlogos, matematicos y
programadores. Una de las hipétesis mas interesantes que se derivan de la simulacién es que reduciendo €
nimero de pescadores se aumentaria mucho la produccion total. En otras palabras, habia una sobreexplotacion del
recurso pesquero. Alcanzar este resultado con precision cuantitativa esimposible si no se recurre a model os que
integren & conacimiento biolégico y econdmico en una estructura dinémica.

En vista de los gjempl os citados, ¢por qué se menciond al principio que no existe una verdadera tecnologia para el
manejo de las poblaciones? Tal vez sea més correcto decir que la tecnologia aplicada a los problemas
poblacionales tiene caracteristicas propias que la diferencian muy claramente de las tecnol ogias derivadas de las
ciencias fisicoquimicas, y de lallamada biotecnologia. Algunas de estas diferencias son:

1) Lainvestigacién y e desarrollo que subyacen a las tecnologias fisicoquimicas se pueden realizar en buena
medida independientemente del sitio y del tiempo de su aplicacion. Por 1o menos en principio esto es cierto,
porque las leyes fisicas son invariantes para las transferencias de pais a pais, 0 de un tiempo a otro (aunque
obviamente las condiciones econdmicas y sociales pueden determinar y, de hecho, determinan las condiciones de
aplicabilidad de la tecnologia). Por ejemplo, latecnologia de semiconductores se desarroll6 en los laboratorios,
aungue los dispositivos finalmente se utilizan en las casas, las fébricas, las oficinas, etc. Un corolario de este
punto es que latecnol ogia es transportable de un pais a otro, tal vez con maodificaciones, pero sin que se altere su
funcionamiento basico. Por g emplo, unarefineria requiere de modificaci ones dependiendo de lalocalidad
geografica en la que se vaya a situar, pero no hay ningn cambio en los principios fisicos y quimicos que
subyacen a su disefio.

En contraste, €l desarrollo de una respuesta tecnol 6gica a un problema ecol 6gico no puede realizarse més que en
el lugar del problema. No podemos importar técnicos finlandeses para que nos digan cémo explotar laselva
lacandona (aungue esto se ha propuesto ya). Las diferencias entre un ecosistemay otro son demasiado
importantes. Aunque las diferencias ecol 6gicas entre un bosque casi uniespecifico de coniferasy unadiversa
selvatropical son enormes, incluso entre dos selvas atas en México habra muchas diferencias de detalle. Por
gjemplo, como lo analizan Arturo Gémez-Pompa, Sergio Guevaray Carlos Vazquez, la diferencia entre
herbivoros en cada localidad puede determinar que las semillas de un &rbol logren germinar en un sitio y en otro
no, debido a las microadaptaci ones especificas. Una simple consecuencia de este hecho es que no se pueden usar
semillas de otras localidades para replantar a ciertas especies.

El punto importante es que la conjuncion de climas, suelos, medias ambientes ecol 6gicos e historia hace que cada
lugar sea Unico en un sentido radical. Los ejemplos de éxitos o fracasos en €l control bioldgico de plagasilustran



perfectamente el punto. La decision de qué organismos deben utilizarse para el control puede (y debe) estar
basada en un sdlido conocimiento ecoldgico y taxonémico del problema, aunque nunca hay garantia de los
resultados que se obtendran. Por ejemplo, alrededor de 75% de |os casos de intento de control bioldgico de plagas
de insectos han sido completa o parcialmente exitosos, y el resto han concluido en fracasos. Dentro de |os casos
exitosos hay algunos logrados en el primer intento, usando el enemigo natural "obvio", como sucedi6 con la

mal eza Hypericum perforatum en California, controlada con los mismos escarabaj0s que son exitosos en
Australia, donde también se presenta esta maleza. Hay otros €/ emplos en que organismos considerados en un
momento Como POCco promisorios, resultan espectacularmente eficiente; tal es € caso de la escama de los citricos
Icerya purchasi, que fue controlada con el escarabgjo Vidalia cardinalis. Otras plagas han requerido décadas para
su control y en otras mas el control ha dependido de organismos que alin no han sido descubiertos por laciencia
en el momento deiniciar € programa. Imaginemos, en contraste, cuél seriael éxito comercial de una compafiiade
ingenieros que en €l concurso para construir un puente se comprometiera a concluir la obraen un lapso de entre
uno y veinte afios, dependiendo de que seinventara el acero adecuado parala estructura, y cuyo registro de
seguridad fueradel 70 por ciento de puentes no derrumbados.

2) Otraimportante diferencia entre las tecnologias industriales y latecnologia ecol6gica' radicaen el grado de
seguimiento que demanda dicha tecnologia. Cualquier programa de control de plagas, aprovechamiento racional
de especies silvestres, etc., requiere de un seguimiento constante y riguroso, no solo paraver s € programa
trabaja como era de esperarse en ausencia de nuevos factores (recuérdese el caso de losleonesy los gnlesen €
parque Kruger) sino porgue en la ecologia, la aparicién de nuevos factores y la desaparicion o transformacion de
otros no es laexcepcidn, sino laregla. Recuérdese € caso de laevolucion de larelacion congjos-myxomatosis, en
Australia, en laque lavirulenta enfermedad origina se suavizé a mismo tiempo que |os conejos se hicieron més
resistentes. En una investigacion orientada a aumentar las poblaciones de patos en el Refugio Agassiz parala
fauna silvestre en Minnesota, Balser, Dill y Nelson trataron de reducir |as poblaciones de zorros, mapachesy
zorrillos en un periodo de seis afios. Estos autores concluyen que ninguin sistema de control resultaria efectivo por
periodos muy largos. En este caso, |os mapaches aprendieron a evitar las trampas envenenadas. Y por supuesto
hay muchos ejempl os de plagas agricolas que parecen surgir de lanada. Laroyade la papa, que a mediados del
siglo pasado causd |la muerte por hambre y enfermedad de casi 1.5 millones de irlandeses y obligd aemigrar a
otro millén, aparecié en Irlanda literalmente de la noche ala mafiana, como relata un vigjero de la época:

El 27 dejulio pasé de Cork a Dublin y los patatales florecian con todo el esplendor de
una cosecha exitosa. Regresando € 3 de agosto, contemplé con pena un enorme
desierto de vegetacion putrefacta.

Como bien dice P. Waggonner, ninguna computadoray ningin modelo matemético podrian haber previsto este
desastre.

A pesar de los gjemplos anteriores, no se puede concluir con una nota pesimista. La ecologia de poblaciones
aporta métodos de trabajo, conceptosy teorias Utiles para enmarcar las observaciones, y en muchos casos también
predicciones cualitativas a corto plazo. La complejidad de los problemas ecol 6gicos impone algunas
caracteristicas especiales ala manera de aplicar |os conocimientos. En contraste con las tecnol ogias industrial es,
unatecnologia de la ecol ogia de pobl aciones:

1. Serdad hoc dl sitioy a tiempo del problema. Muy dificilmente se podrén
transportar "paquetes de tecnologia ecolégica' de unaregion a otra.

2. Debe de incluir programas de monitoreo in situ, alargo plazo, que permitan
evaluar las modificaciones que vaya sufriendo el sistema ecol 6gico del que se trata.
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EPILOGO

Losfrescos del convento de Malinalco estén deteriorados tanto por 1os afios como por la accién humana.
Afortunadamente, |as autoridades han emprendido su restauracion, por [o que en € futuro podremos admirarlos
tal y como eran en el siglo XV|I. Las comunidades biol 6gicas también estan siendo deterioradas profundamente
por la actividad humana. En nuestro pais, tal deterioro serealizaaunavelocidad y con una efectividad pavorosas.
Nuestras selvas atas (como la selvalacandona), |as comunidades terrestres mas complgjas, se han reducido a un
5% de la superficie que cubrian hace 50 afios. L os bosgues meséfilos, pequefias comunidades de bosgue de
montafia en donde se encuentran muchisimas de | as especies animal es exclusivas o endémicas de México,
también han reducido su superficie considerablemente y se encuentran amenazados con la desaparicién. Las
cactaceas de nuestros desiertos se explotan por encima de toda posibilidad de recuperacion con el fin de
exportarlas al extranjero, donde algunas especies alcanzan valores altisimos. El estilo de agricultura que se apoya
oficialmente, incluso en los trépicos, y que esimportado en paquete de |os paises templados, se basaen la
explotacion de grandes superficies de comunidades supersimplificadas; ladiversidad origina se reduce al minimo
y luego se mantiene baja mediante fertilizantes (1os cuales, de manera paraddjica, abaten el nimero de especiesa
aumentar la productividad de unas pocas dominantes), insecticidas, herbicidas, fungicidas, nematicidas, etcétera.

L os costos econdmico, biolégico y social de actuar en contra de |os procesos naturales son muy altos. pagamos en
dinero, a tener que utilizar cada vez mayores cantidades de insumos (fertilizantes, plaguicidas, etc.) para
mantener la productividad al menos en los niveles previos; pagamos un costo social, a despojar alos campesinos
de su ancestral cultura agricola, la cual podria proveer las soluciones, o el germen de ellas, alos problemas de la
explotacion sostenida de los ecosi stemas complgjos; también se paga un costo socia elevado a desarraigar a
comunidades enteras cuando se sustituye la explotacion intensificada, por ejemplo, de las selvas, por la
extensificada de grandes extensiones ganaderas mantenidas por unos pocos individuos asal ariados; ademés,
pagamos costos ecoldgicos y sociales al generar |os problemas de contaminacion, deforestacién, erosion,
envenenamiento de acuiferos, etc., asociados con nuestro modelo de desarrollo agricola. En fin, pagamosy
pagaremos el costo ecol égico derivado de la extincidn de especies cuyo valor cultural y econdémico esimposible
de cuantificar; de la pérdida de comunidades biol6gicas complejas y Unicas; de la depauperizacion general dela
naturaleza privilegiada que sirvié de marco al desarrollo de nuestras culturas mesoamericanas.

Lasobras de arte indigenay colonial, sus edificios, esculturas, frescos, etc., amenudo pueden restaurarse o
reponerse. Con |los sistemas natural es por |o general ocurre lo contrario. Es factible sembrar pinos en zonas
deforestadas, pero recuperar la maraia de relaciones y especies originales puede ser casi imposible en aquellos
ecosi stemas tropi cales complejos como las selvas o |os bosques mesofilos, e inclusive en comunidades
aparentemente sencillas, como los matorral es desérticos. En un sentido muy real, cuando se las explota extensiva
eirracionalmente, estas comunidades compleas son recursos naturales no renovables. Jamas nadie (aungue en
Costa Rica se vaahacer un intento, con un presupuesto de varios millones de délares) ha "reforestado” una selva
intentando recuperar la comunidad original. En nuestro pais ya hay demasiadas regiones que requeririan tales
esfuerzos de "restauracion”. De no modificarse en formaradical la manera en que se explotan |os recursos
naturales en México, en un futuro amenazadoramente cercano nos vamos a ver en la necesidad de inventar modos
de recuperar, si eso fueraposible, € suelo, € aguay las relaciones ecol 6gicas que constituyen la base material que
sustenta nuestra sociedad.
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APENDICE

Existe un dispositivo muy simple que permite simular muchos de |os tipos de crecimiento poblacional
mencionados en € libro. Se trata, basicamente, de un tablero de unos 60 por 60 cm, subdividido en 64 casillas,
como tablero de gjedrez. En algunas versiones se usan casillas blancas y negras, pero basta con distinguir cuadros
pares y nones. Se afiade al tablero, por los cuatro costados, una pared de unos 10 cm de ato, con lo cua se
obtiene una especie de charola de las dimensiones descritas y con una cuadricula interna. Este tablero representa
el hébitat donde interactlian las poblaciones, las cuales pueden simbolizarse con frijoles de dos colores, por
gjemplo: negros para las presas y bayos para los depredadores. Los frijoles se mezclan en unalatay luego se
arrojan a tablero. Aquellos que caigan en lalinea entre dos cuadros se asignan a cuadro del cual ocupen més
espacio. Se tiene entonces que en cada uno de |os 64 espaci os puede haber una cantidad de frijoles de una u otra
clase. Por ejemplo, un cuadro con dos frijoles negros, otro con uno bayo y uno negro, otro vacio, etc. Entonces se
efectlia una contabilidad por cuadro, de acuerdo con reglas que son un modelo de lainteraccion que se trata de
representar. Por gjempl o, los cuadros vacios no producen nuevos frijoles; aguellos que contengan un frijol negro
produciran tres (se reprodujo); aquellos con dos frijoles negros producen dos (solamente sobrevivieron), etc.
Acabada la contabilidad se colocan en lalata los nimeros obtenidos de cada "especie” defrijol y serepitela
operacion. Con este sencillo método se pueden simular interacciones bastante complicadas.

El "frijolarium", como se conoce en México al dispositivo, fue popularizado por Luis Bojérquez, quien
actualmente trabaja en la Universidad Auténoma Metropolitana de X ochimilco. Aunque muy ilustrativas, las
simulaciones realizadas fisicamente, con tablero y frijoles, pueden llevar demasiado tiempo, sobre todo para dos
especies, 0 en atas densidades de poblacion (méas de unas pocas decenas de frijoles). Por estarazén se desarroll6
un programa de computadora bastante complejo para simular practicamente cualquier interaccién entre dos
especies (véase @ libro Juegos ecoldgicos y epidemiol 6gicos, de J. Negrete, G. Yankelevich y J. Soberdn,
segunda edicién, FCE). El programa POLI FEMO (en Algol) esté concebido para ser utilizado en computadoras
grandes, pero aqui se presenta una version muy simplificada, [lamada MICROFEMO, disefiada parasimular las
principal es dindmicas descritas en €l libro, escrita en unaversion estandar de BASI C y que puede ser usada en
las microcomputadoras méas comunes en nuestro medio. El lector estainvitado a copiarlo, modificarlo y
experimentar cuanto quiera con el programa.

Y a sea fisicamente o0 haciendo uso del programa, resultara muy instructivo alos lectores el efectuar las
simulaciones sugeridas y otras de su invencién. Quiza estas caricaturas de larealidad resulten bastante estimulo
como para convencer aalgun lector de lo interesante que es estudiar |os casos reales en la natural eza.

MODELACION DEL
CRECIMIENTO EXPONENCIAL

Setrata del crecimiento con tasa constante. Se arrojan los frijoles a tablero y la contabilidad tiene las siguientes
reglas.

1. Losfrijoles que caigan en cuadrado par se descartan. Suponemos que el medio en
estos cuadros no era favorable alosfrijoles, que, por lo tanto, mueren.

2. Losfrijoles que cayeron en un cuadrado non se reproducen, multiplicandose por un
factor constante.

Si el factor de reproduccion es de tres 0 mas, esperariamos un crecimiento irrestricto (puesto que
aproximadamente la mitad de los frijoles se descartan a caer en cuadro par, hay que compensar esta mortalidad
con una natalidad mayor que dos). Si latasa es de dos, se esperaria que |os nimeros fluctuaran sin tendencia
definida hasta que por pura suerte se extinguierala poblacion. En lalinea2 100 del programa se determina el
valor de latasa de crecimiento, ala que se denomina F1.

MODELACION DEL CRECIMIENTO



LOGISTICO ASINTOTICO

Es un crecimiento regulado de acuerdo con un modelo muy simple. A cada cuadro se le asigna el himero méximo
de individuos que puede sostener. Por arriba de este niimero |os organismos adicionales mueren. Corresponde a
situaciones en las que € recurso limitante tiene un nimero fijo (agujeros para anidar, territorios, etcétera). Las
reglas son:

1. En aguellos cuadros con un nimero de frijolesigual o menor a valor maximo
sostenible por cuadro, los frijoles se reproducen multiplicandose por una Lasafija.

2. Los cuadros con mas frijoles que el maximo sostenible aportan una cantidad de
nuevos individuos que es constante e igual a maximo.

Unatasa mayor de uno produce un crecimiento rdpido que se suaviza al acercarse la poblacion a méximo total
del tablero (64, multiplicado por el méximo sostenible de cada cuadro). En laslineas 2 140 y 2 150 se dan los
valores FI=2 paralatasade crecimiento, y LI=2 para el maximo de frijoles que un cuadro puede sostener.

MODELACION DEL CRECIMIENTO
LOGISTICO OSCILATORIO

Es un crecimiento en el que laintensidad de la mortalidad a altas densidades es muy grande, dando como
resultado fluctuaciones bruscas alrededor de un valor medio. Las reglas son:

1. Losfrijoles en cuadros con menos que el maximo sostenible se reproducen.

2. Losfrijoles en cuadros a la densidad maxima, solamente sobreviven, sin
multiplicarse.

3. Losfrijoles en todos |os demés cuadros se descartan.

Enlaslineas 2 180y 2 190 se dan los valores de Lasa reproductiva F1=7 y de capacidad maxima por cuadro,
L1=2.

MODELACION DE UN
CRECIMIENTO CAOTICO

Cuando las tasas reproductivas son muy altasy la mortalidad a altas densidades es muy intensa, es posible que se
generen fluctuaciones muy irregulares y violentas del tamafio de la poblacion. Lasreglas son idénticasalas de la
simulacion anterior, pero latasa de multiplicacion debe ser mayor. En el programa (linea 2 230) se sugiere un
valor F1=12. L as oscilaciones en este juego pueden ser tan bruscas que la poblacion se extinga completamente.
Cuando esto ocurre, € programareiniciael proceso con un solo frijol (que simula un inmigrante).

MODELACION DE LA COMPETENCIA INTERESPECIFICA

Esto representa un caso mas complicado, en e que dos especies interactllan competitivamente. Lasreglas son las
siguientes:

1. En aquellos cuadros en los que haya una sola especie de frijoles, éstos siguen las
reglas correspondientes a la logistica oscilatoria, pero con parametros propios para
cada especie. En € programa se sugieren fecundidades de F1=3 y F2=3 (lineas 2 280
y 2 290) y capacidades maximas por cuadro de L1=2y L2=3 (lineas 2 300 y 2 310).
Se simulaentonces el caso de que la especie A es menos eficiente para explotar los
recursos de su medio.

2. Losfrijoles de laespecie A de aquellos cuadros donde haya mas de A que de B,
sobreviven sin reproducirse. Los de la especie B se descartan. Esto se interpreta como



gue laespecie A vencié en la competencia. Lo reciproco ocurre para cuadros donde
hayamasde B quede A.

3. Los cuadros donde haya iguales cantidades de A y de B no contribuyen con ninglin
sobreviviente ala contabilidad: ambas especies pierden en estos cuadros.

MODELACION DE LA RELACION
DEPREDADOR-PRESA

Aqui se supone gue una de las especies de frijoles necesita alimentarse de |a otra para reproducirse. Las reglas son
las siguientes:

1. Los cuadros que contienen solo frijoles presas se contabilizan de acuerdo con las
reglas del crecimiento logistico oscilatorio.

2. Enlos cuadros con un solo frijol depredador, éste sobrevive. Si en el cuadro hay
maés de un frijol depredador y no hay presas, todos |os depredadores se descartan.

3 En los cuadros en que haya més presas que depredadores, todas las presas se
descartan y todos |os depredadores se reproducen de acuerdo con unatasa constante
(linea 2 360; F2=3).

4. En los cuadros donde haya més depredadores que presas, todas las presas se
descartan y solamente se reproduce un depredador por cada presa que haya estado en
el cuadro. El resto de los depredadores se descarta.

Estas reglas producen una dindmica oscilatoria tipica de | as i nteracci ones depredador-presa.
MODELACION DE UN
DEPREDADOR PRUDENTE

Este juego esidéntico al anterior, salvo en lo que serefiere alasreglastresy cuatro, que se modifican para
simular un depredador menos agresivo y presas més resistentes. Las reglas modificadas son:

3. Enlos cuadros donde haya mas presas que depredadores, todos |os depredadores se
reproducen (F2=3; linea 2 420).

En estos cuadros las presas excedentes no son atacadas y también se reproducen a su
propiavelocidad (F1 =3; linea 2410)

4. En los cuadros donde haya mas depredadores que presas, |os depredadores
solamente sobreviven sin reproducirse. Las presas se descartan.

Este juego produce una dinamica de oscil aciones amortiguadas que contrastan con las fluctuaciones del juego
anterior.

A los futuros ecologos de "frijolarium" se les sugiere mantener més bien bajos los valores de las fecundidades y
las capacidades de carga por cuadro, tal como aparecen en el programa. Larazon es que valores mucho mas altos
pueden dar lugar a nimeros exagerados, inmanejables incluso para una micro computadora casera.
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SIMULADOR DEL"FRIJOLARIUM"

10
20
30

50
60
70
80
90

100

110
120
130
140
150
160
170
180
190
200
210
220
230
240
250
260
270
280
290
300
310
320
330
340
350
360
370

REM SIMULADOR DEL"RIJOLARIUM"

REM PARA CRECIMIENTO UNIESPECIFICO

REM O INTERACCIONES BIESPECIFICAS

REM ESTE PROGRAMA PUEDE SER COPIADO O MODIFICADO A VOLUNTAD
REM

REM

REM DECLARACIONES
REM N Y M REPRESENTAN LAS POBLACIONES TOTALES DE CADA ESPECIE

REM A1Y A2 SON ARREGLOS QUE REPRESENTAN LA CANTIDAD DE
INDIVIDUOS

DIM N(50), M(50), A1(64), A2(64)
REM Q ES EL NUMERO DE COLUMNAS DE LA PANTALLA O LA IMPRESORA
Q=40

REM MENU DE ENTRADA

GOSUB 1460

REM ASIGNACION DE PARAMETROS

ON C1 GOSUB 2110, 2150, 2190, 2240, 2290, 2360, 2420
REM

IF C>4 THEN C=2:ELSE C=1

PRINT "CUANTAS GENERACIONES VAS A SIMULAR?"
INPUT G

IF C>1 THEN 260

PRINT "CUAL ESEL VALOR INICIAL DE TU POBLACION?'
INPUT N (1)

GOTO 290

PRINT "CUALES SON LOS VALORES"

PRINT "INICIALES DE TUS POBLACIONES"

INPUT N(1), M(1)

IF G 50 THEN 200

REM

REM

REM

REM SE INICIA LA SIMULACION

FORT=1TOG

IF C=1 THEN PRINT T, N(T): ELSE PRINT T, N(T); M (T)
REM LIMPIA TABLEROS

GOSUB 1810



380
390
400
410
420
430
440
450
460
470
480
490
500
510
520
530
540
550
560
570
580
590
600
610
620
630
640
650
660
670
680
690
700
710
720
730
740
750
760
770
780
790
800
810
820
830

REM ARROJA FRIJOLES

ON C GOSUB 1640, 1720

REM HACE CUENTASY SACA BALANCES
ON C1 GOSUB 460, 540, 620, 710, 820, 1010, 1240
NEXT T

GOSUB 1880

END

REM

REM EXPONENCIAL

S1=0

FORI=1TO 32

S1=S1+A1 (1)

NEXT I

N(T+1)=S1*F1

RETURN

REM

REM LOGISTICO ASINTOTICO
S1=0

FORI=1TO 64

IFAL(l) =L1 THEN S1=S1+A1(l)
REM IFA1 (1) L1 THEN S1=S1+L1
NEXT |

N (T+1)=S1*F1

RETURN

REM

REM LOGISTICO OSCILATORIO
S1=0

FOR1=1TO 64

IFAL(l) L1 THEN S1= S1+A1 (I)*F1
IFAL(l) =L1 THEN S1=S1+A1(l)
NEXT I

N (T+1)=S1

RETURN

REM

REM REGIMEN CAOTICO

S1=0

FORI=1TO 64

IF AL(l) L1 THEN S1=S1+A1(1)*F1
IF AL()=L1 THEN S1= S1+A1(l)
NEXT |

N(T+1)= S1

IF N (T+1)=0 THEN N(T+1)01
RETURN

REM

REM COMPETENCIA INTERESPECIFICA
S1=0



840  S2=0

850 FORI=1TO64

860  IFA2(l) 0 THEN 900

870  REM ESPECIE 1 SOLA

880  IFAL(l) =L1THEN S1=S1+A1(I)*F1
890 GOTO970

900  IFAL(l) 0 THEN 940

910  REM ESPECIE 2 SOLA

920  IFA2(I) = L2 THEN S2=S2(I)*F2

930 GO TO 970

940  REM LASDOSESPECIESJUNTAS
950  IFAL(I) A2(1) THEN S1=S1+A1(l)

960  IFAL(I) A2(1) THEN S2=S2+A2(1)

970  NEXTI

980 N (T+1)=S1

990 M (T+1)=S2

1000  RETURN

1010 REM

1020 REM DEPREDADOR-PRESA

1030 REM A1 REPRESENTA LASPRESASY A2 A LOS DEPREDADORES
1040  S1=0

1050  S2=0

1060  FORI=1TO 64

1070 IFA2(1) 0 THEN 1120

1080 REM PRESASSOLAS

1090  IFAL(l) L1 THEN S1=S1+A1(I)*F1
1100  IFA1(1)=L1 THEN S1=S1+A1(l)

1110 GO TO 1190

1120 IFAL(I) 0 THEN 1160

1130  REM DEPREDADORES SOLOS

1140  IFA2(1)=1 THEN S2=S2+1

1150 GO TO 1190

1160 REM JUNTOS DEPREDADORESY PRESAS
1170 IFAL(l) = A2(1) THEN S2=S2+A2(1)*F2
1180  IFA1(1) A2(1) THEN S2=S2+A1(1)*F2
1190  NEXTI

1200  N(T+1)=S1

1210  M(T+1)=S2

1220  RETURN

1230 REM
1240 REM DEPREDADOR PRUDENTE
1250 S1=0
1260 S2=0

1270  FORI=1TO 64
1280  IFA2(1) 0 THEN 1330
1290 REM PRESASSOLAS



1300
1310
1320
1330
1340
1350
1360
1370
1380
1390
1400
1410
1420
1430
1440
1450
1460
1470
1480
1490
1500
1510
1520
1530
1540
1550
1560
1570
1580
1590
1600
1610
1620
1630
1640
1650
1660
1670
1680
1690
1700
1710
1720
1730
1740
1760

IFAL (1) L1 THEN S1=S1+A1(I)*F1

IFAL(1)=L1 THEN S1=S1+A1(l)

GO TO 1420

IF A1(l) O THEN 1370

REM DEPREDADORES SOLOS

IFA2 (1)=1 THEN S2=S2+1

GO TO 1420

REM JUNTOS DEPREDADORES Y PRESAS
IFAL(l) = A2(1) THEN S2=S2+A1(l)

IF AL(l) = A2(l) THEN 1420

S1=S1+A1(1)-A2(1)*F1

S2=S2+A2(1)*F2

NEXT |

N (T+1)=S1

M (T+1)=S2

RETURN

REM MENU DE ENTRADA

PRINT " NO SE PUEDEN SIMULAR MAS DE 50 GENERACIONES"
PRINT

PRINT " SE PUEDEN SIMULAR VARIOS TIPOS DE CRECIMIENTOS'
PRINT " POBLACIONES MONO Y BI-ESPECIFICOS
PRINT

PRINT

PRINT " (1)------EXPONENCIAL

PRINT " (2)------APROXIMACION ASINTOTICA AL EQUILIBRIO"
PRINT " (3)------OSCILACIONES ALREDEDOR DEL EQUILIBRIO"
PRINT " (4)------ REGIMEN CAOTICO"

PRINT " (5)------COMPETENCIA"

PRINT " (6)------DEPREDADOR-PRESA"

PRINT " (7)------DEPREDADOR PRUDENTE

PRINT

PRINT " CUAL QUIERES?

INPUT C1

RETURN

REM

REM LANZADO DE UNA SOLA ESPECIE

IFN (T)=0 THEN 1710

FOR K=1TO N(T)

JEINT (RND (1)*64+1)

AL(J=A1(J)+1

NEXT K

RETURN

REM

REM LANZADO DE DOS ESPECIES

GOSUB 1640

FOR K=1TO M(T)



1770 J=EINT(RND (1)*64+1)

1780 A2 (J)=A2(J)+1

1790  NEXTK

1800  RETURN

1810  REM

1820  REM LIMPIADO DE TABLEROS
1830 FORI=1TO®64

1840  A1(1)=0

1850  A2(1)=0
1860  NEXTI

1870  RETURN

1880 REM

1890 REM CALCULA EL VALOR MAXIMO PARA GRAFICAR
1900  B=0

1910 FORT=1TOG

1920  IFN(T) B THEN B=N (T)

1930 NEXTT

1940  IF C=1THEN 1980

1950 FORT=1TOG

1960  IFM (T) B THEN B=M (T)

1970 NEXTT

1980 REM

1990 REM GRAFICACION DE RESULTADOS
2000 PRINT TAB(Q); B

2010  PRINT" "
2020 FORT=1TOG

2030  PRINT "I" TAB (Q*N(T)/B)"+"

2040  IF C=1THEN 2060

2050  PRINT "I" TAB (Q*m(T)/B)"*"

2060 NEXTT

2070  RETURN

2080 REM
2090 REM ASIGNACION DE PARAMETROS
2100 REM

2110  REM EXPONENCIAL

2120  F1=3

2130 RETURN

2140 REM

2150 REM LOGISTICA ASINTOTICA

2160 F1=2

2170  L1=2

2180 RETURN

2190 REM LOGISTICA OSCILATORIA
2200 F1=7

2210 L1=2

2220 RETURN



2230
2240
2250
2260
2270
2280
2290
2300
2310
2340
2350
2360
2370
2380
2390
2400
2410
2420
2430
2440
2450
2460

READY

REM
REM LOGISTICA CAOTICA
F1=12

L1=3

RETURN

REM

REM COMPETENCIA

F1=3

F2=3

RETURN

REM

REM DEPREDADOR-PRESA
F1=3

F2=3

L1=2

RETURN

REM

REM DEPREDADOR PRUDENTE
F1=3

F2=3

L1=2

RETURN

Inicio

Anterior  [Previo Siguiente
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Este libro se terminé de imprimir y encuadernar en el mes de agosto de 1995 en Impresoray Encuadernadora
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CONTRAPORTADA

En todo el planetay, por supuesto, también en México, |os comunidades biol 6gicas estan siendo profundamente
deterioradas por lo actividad humana con violenciay efectividad pavorosas'. El costo biolégico y social detal
conducto es muy elevado en dinero y en valor social y ecoldgico, pues se generan contaminacion, deforestacion,
envenenamiento de acuiferos, erosion, etc., cuyo precio, econdmico y cultural, esimposible de cuantificar.

Mucho se empleo en nuestros dias la palabra ecol ogia. aungue no se tenga unaidea precisa de lo que significa
exactamente. El doctor Jorge Soberdn considera que deriva de la historia natural, disciplina placentera que
abrazaron personas tan disimiles como Maximiliano de Habsburgo, Carlos Darwin, etc.”, ala que se afiade el
método cientifico que es, en esencia, laintegracion de la teoria (abstraccién, conceptualizacion, proposicion de
modelos, generalizacion) y la observacion (registro, descripcidn, experimentacion). De lo anterior puede
concluirse que ecologia es la actividad de observar, experimentar, hipotetizar y teorizar sobre los seres vivos,
desde €l punto de vista de las interacciones entre ellos y su medio fisico".

Lo ecologia de ecosistemas estudia la parte fisicoquimica de los procesos ecol 6gicos. Lo estructuray dinamica de
grupos es €l objeto de estudio de la ecologia de comunidades. El estudio de lafisiologiay conducta de los
organismos desde un punto de vista ecol gico es la autoecologia, y la que aborda en especial los interrelaciones
entre los seres vivos, haciendo abstraccion en lo posible del medio ambiente fisico, enfocandose sobre todo al
estudio de los cambios numéricos y evol utivos en grupos compuestos por muy pocas especiesy en zonas mas o
menos restringidas, es la ecologia de poblaciones que constituye el tema del presente libro.

Jorge Soberén Mainero obtuvo su licenciatura en biologia en la Facultad de Ciencias de la UNAMy ahi mismo
curso lamaestria. Més tarde se doctor6 en el Imperial College de la Universidad de Londres. En laactualidad, en
el Centro de Ecologia de la UNAMse dedica la Ecologia de poblaciones asi como ala modelacion matematica en
ecologia.
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