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INTRODUCCION

El enfoque descriptivo ha dominado la Ecologia a través de casi toda su historia
(Moffat, 1994; Gutiérrez, 1996) y aunque la descripcidn es necesaria, ya que la ciencia
procede, en parte, describiendo de manera amplia, precisa y cuidadosa, lo que se
observa es que ésta no es suficiente para entender el funcionamiento de los sistemas
ecologicos.

Una estrategia alterna o comiplementaria a la descripcion, es la busqueda de patrones
mediante ¢l escrutinio de datos, utilizando, en ocasiones, meétodos estadisticos. Esta
clase de anlisis es, por supuesto, una parte importante de la ciencia, pero tampoco es
suficiente. ;Como saber qué tipo de patrones buscar? Podria ser que algunos estén tan
disimulados que sea dificil detectarlos. Descubriendo el patrén, podemos preguntar
cuéales son las causas del mismo. ;Como explicarlo, en términos de algunos principios o
proccsos subyacentes? La consideracién de las causas subyacentes nos puede sugerir
nuevas clases de patrones a buscar en los datos - y nuevas clases de datos a recoger,
Esta es la actividad cieniifica que denominamos teorizacion.

Una teoria hace supuestos, o formula hipdtesis, de como funcionan las cosas; supuestos
que simplifican la vasta complejidad de la naturaleza, abstrayendo ciertas caracteristicas
que el tedrico niira como esenciales, deduciendo las consecuencias de estos supuestos.
La comparacién de estas consecuencias con los datos observades es una forma de
buscar patrones en los datos. En dicho esfuerzo tedrico, el modelaje matematico y la
simulacion numérica desempefian un papel importante (Bascompte y Solé, 1995; May,
1981). La teorizacidon en FEcologia resulta indispensable en la conceptualizacion,
planteamiento de hipdtesis y analisis de datos {Soberon, 1990).

La teoria ecoldgica ha hecho, en las ultimas décadas, un uso extenso de Jos modelos. La
definicién de modelo como “una representacion hipotética o cstilizada” es una buena
caracterizacion del sentido en el cual el concepto se usa en la ciencia. Fl propésito de un
modelo no es proporcionar una descripcion total y fiel de algin sistema, sino
proporcionar una caracterizacion del mismo y de su funcionamiento. Todo modelo sera
inevitablemente incompleto, y aln falso en algunos aspectos, pero en el descubrimiento
de estos defectos, a menudo, aprendemos nuevas cosas acerca del sistema y
encontramos nuevos y mejores modelos. Los modelos se pueden expresar de diferentes
maneras: verbalmente, con graficas, con diagramas o matematicamente.

Una falsa concepcion, sobre los modelos matematicos, ¢s pensar que es caracteristico de
los mismos la sobresimplificacién de la realidad. Es cierto que los modelos maternaticos
simplifican mucho; pero esto no es una caracteristica de los modelos matematicos, es
una caracteristica de todo intento por comprender el mundo. En todo caso la cuestidn es:
qué tanta simplificacién, y de qué clase, debemos hacer. En ecologia, se estd ain lejos
de estar en posibilidades de decidir esta situacién de manera concluyente.

l.os modelos, en particular los matematicos, pueden ser de enorme utilidad en la
ecologia, esto se debe a que la misma es sumamente compleja y las mutematicas nos
avudan a expresar argumentos complejos de manera simplificada (Gutiérrez, 1996)



Existen dos razones para esta presesncia impnri‘ante de los modelos malematicos en la
ecologia, sobre todo, en la 2rologla de poblaciones.

Primera, los «istemas estudiados en ecologfa fienden a ser muy complejos y las
matematicas cstan idealments ajustadas paca la expresion de relaciones complejas en
una forma que las hace relativamente ficiles de trahagjar. Eo principio, podria uno
intentar hacer los misinos razonamienios  verbalmenie o en un  diagrama
extraordinariamente complicado, pero en la prictica esto termina siende diffcil y
confuso.

Segundas, las mewemdaticas son muy procisas Hste obliga a vno, a tralar de decir
exactamente cuales eon auesiras jdeas y poravie encontrar, exactamente, cuales son sus
consecuencias. La matematica nio es solo una forma de pensamicnto claro, sino que es
podernsa e impone una cierta disci p ina.

Con la construccion de modeios matematicos sobre el comportamienio de poblaciones
de plantas y animeles se pictence comprender la forma en la que, difercntes tipos de
interacciones fisicas y bioldgicas, sfectan la dindmica de las poblaciones. Se estd
interesado en cuestiones como: qué factoras determinan el tamafio de Ia poblacion, qué
parameiros determinen la sscala de fiempoe sobre Ja cual aguella vespondera a
perturbaciones naturales o antropogénicas, (la dindmica ds as poblaciones se encuentra
acoplada con las vadaciones ambientales? Pur Jo tanfo, Ja atencidn se dirige a la
importancia biologica de ius diversas oantidades sn las ecuacioues, mas que a 1os
detalles matematicos.

En ef modelado es contenente smpivar con los modelos més stmples; en el caso de la
dinamica de una poblacién, se pret znde determinar el comportamiento de la poblacidn
Nrt), como funcién del tiempo, 7. uchas poblaciones aisiadas pueden ser modeladas
por una sola ecuacion, si se conirola el ambiente,

En el mundo real no existen poblaciones aisladas. Las poblaciones interactian con su
fuente alimenticia, con sus compeixiorss por ios recursos y oon sus depredadores.
Ademas, las poblaciones estarin influenciadas por diversos faclores de su ambiente
fisico. Aun asi, es Gtit contemplar algunas d2 esfas interacciones {isicas y bioldgicas
como pardmetros incluidos en owros, taiss como “la tasa inirinseca de crecimiento”, “la
capacidad de carga” o variables semejaites.

Rabinovich {1269) sefiala que uro do 'os nictodos usadoes por los ecologos es el andlisis
de sistemnas, que recurre & la construccién de modelos matematico-analiticos y de
simulacion computacional. Fnire los primeros cousidera a los de crecimiento
poblacional, competencia, depredacién y redes tréfices. La justificacién que aduce para
el empleo de modeios es, entre oiras, o complefidad de los ecosistemas; caracterizada
no sélo por la cantidad de variebles o clementos del sistema, sino por las interacciones
que generan la no-tinealidad de los sistemas dinamicos.

En esta tesis se desarrolla un modele matemadtico ne-lineal que incluye, ademds de la
variable temporal, la estructuracidn por estadios y s densodependencia de la
fecundidad, la componente espacial a través de procesos de migracién. Se analiza el
papel estabilizador de la misma.

Para toner un referente emupirico, se contrasia el modelo con la variacion de ta densidad
poblacional de Ja matiposa desidia cami (Lepidopiera: Lycanidac), que al igual que la
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de ohos insecios come Lycilia cipving, mouesta mn paivén de comportamiento temporal
aparentemeiiie djoaforin 3 feevés del Lemms

E! contraste tradicional de los mndsios con les datos dn campo, se efectioa a través de la
coincidencia de las graficas, 5w 2s, 2 waveés doi a}'us’r= suntual de las mismas En este
trabajo el contraste cut > la dindriuca det medeio y de S xami se realiza empleando,
entre otras, éonicas de anfhsis anestral,

La explicacién del compoianuziig dindniics de una poslecion puede eucositearse en leos
valores dv 10§ parémetros d',;_v g mc,ex de la misnn, comw las lasas de natalidad y
motzalidad, que a cu vez catan reiacicnadas con le densidad poblacional. Es posible
plantear que los efcctos dependientss ac la donsicad se den en una sola clase de edad, o
estadic de desarrotln, 0 en i :o do tinyg conserativas,

Tomando en cuenia estzs cousideraciones, sz pare del modelo cstmctuac‘n or edades
P

y en el que se incornora un pardinetro pﬂmawonal que varfa en funcidn de la densidad,

desarrotlade por Altesor {1958), gue se reduce al sigiiente modelo de srgunda orden:

xft+1) = ax(t) + bexp(-x(t)) x(t-];

Donde a reprzsenia la tasa de supervivencia de Jos individuos de la primera clase y b
represenia ¢l aporte de la sepnnda class a la primera,

De marera wadicional ge hace un arn"thm'e de los puntos de equilibrio v de las
condicicnes quv los pormiten. Se onuie el faclor espacial. Hsle modelo muestra
comportarmiento cadtico por la via de cascada de bifurcaciones, siendo b el parametro de
mayor importancia en la dindinica.

Los resuliados del an ]}‘\ES especirel del wodelo temporal de Altesor v de los datos
empiricos de la n eriposa Seadia xam? difieren substancialmente, e que suglers que
aquel no es adecnac a ra la modelacién de la dindmica poblacional de S, xami,

Se introduce la variable espocial pars obtener un inodele méds copgruente con el
comportamienfo de peblaciones natmeles, en thminos de Jos espectros de potencias
(Rohani & Mhramontes, {598},

Fl madelo pretende veproducir lo dindraics ~ualitativa subyacente 2 Sawndig xaini, Bs un
modelo matematizo con valor evplicanvo y no predictivo, estratégico en ¢l sentido de
Nishet v Gurnay {1982}

Para esiablecer un marco de refercncia cespecto a los conceptos centrales de
densodcpendencia asi como de fa influcacia que la veriable espacial tiene en Ja
dipamica y equilibrio de wne poblacién, s¢ discuwe en el capﬁulo J el concepto de
densodependencia coreo uo mevenismoe de regulacidn poblacional y las diversas causas
que lo determiinan; se presentan, ademds, algunos modelos matewaticos de dindmica de
poblaciones dEHS’)dBp“’ldiPil*P% Kn el mismo capitule s¢ revisa ei efecto que tiene la
variable espacial en la dinémica de las poblaciones. kn ia seccién 3 se desarrolla e
concepto de ruido de color y el andlisis espectral de series temporalcs, por ser &stos
clementos centrales para et analisis del modelo.

El segundo capitulo presenta resnltados empiricos sobre la maviposa Sandia xami; éstos
derivan del trabajo de! Dr. Torge Seberdn v su eguipo de colaboradores, realizado en la
2eserva Ecoldgice del Pedregal de San Angel, de Ia ciudad de México. Fl elemento
importante de =cte cepitulo, respecto al tema objeto del trabajo, es el comjunto de datos



cuantitativos sobre la evolucién de la densidad poblacional de S. xami, a traves del
tiempo.

La parte final del trabajo estd conformado por la construccién del modelo matematico,
asi como de su analisis a través de las simulaciones que del mismo se hicieron. En esa
parte se contrasta ¢l modelo con los datos empiricos de S. xami, utilizando el analisis
espectral como herramienta bdsica.

Se concluye con la discusién de los resultados, entre los que se destaca el papel
estahilizador de la variable espacial sobre Ja dindmica cadtica del modelo de Altesor y la
presencia del ruido de color en un fenémeno bioldgico de camipo.



CAPITULO 1 MARCO TEORICO

En el presente capitulo se describirdn las bases conceptuales en las que se fundamenta la
tesis; se confrontan distintas aportaciones que hay en el campo sobre la
densodependencia de los pardmetros demograficos y su efecto regulador en el tamaifio
de las poblaciones, s¢ discute la importancia de ta varigble espacial en la dinamica
poblacional y se desarrollan los conceptos de ruido de color y series temporales.

1 Densodependencia y regulacién poblacional

El estudio de la densodependencia en las interacciones ecologicas tiene una historia
Jarga v polémica. Kunin (1997) dice que ¢l término densodependencia es, a menudo,
aplicado de manera muy vaga o indefinida a una gran diversidad de aspectos de la
abundancia local.

1.1 Densidad

La densidad es, en estricto sentido, el mimero de individuos por unidad de drea o
volumen.

Este concepto resulta claro solamente cuando es aplicado a poblaciones distribuidas de
manera uniforme a través del espacio. Pero en la naturaleza, donde las poblaciones
generalmente estan distribuidas en parches sobre un amplio rango de escalas espaciales,
el niumero de individuos por unidad de 4rea o volumen depeude, en gran medida, de la
cscala aplicada en la medicion (Blackburn & Gaston, 1996).

Por elio, densidad es un vocablo destinado, frecuentemente, a expresar los conceptos de:
‘medidu del tamano de una poblucion local,” y el de ‘espaciamienio promedio entre los
mdividuos de una poblacidn.” Ambos conceptos estdn interrelacionados en la
descripeion de ta mayorfa de las poblaciones naturales. Podemos decir, ademds, que
ambos son aspectos de la abundancia.

Asi pues, los dos enfoques més usados para la medicidn de la abundancia local implican
diferentes escalas de referencia: de ahi que el concepto de densidad puede ser usado,
tanto para expresar una funcién del espaciamiento entre individuos vecinos, como para
referirse al namero de individuos en una poblacién local (el tamafio de la poblacion o
del parche). Par lo tanto, hay alli dos nociones diferentes de abundancia que estdn, a
menudo, altamente interelacionadas (Gaston, 1994) y, en algunos sistemas, puede ser
dificil diferenciarlas.

En la mayoria de las poblaciones animales los individuos tienen movilidad y, en
consecuencia, el espaciamiento entre los mismos es variable. Ademaés, el arreglo
espacial preciso de los individuos es generalmente desconocido y la densidad
poblacional puede ser medida solamente por métodos indirectos. Sin embargo, en la
mayoria de las plantas, los diversos aspectos de la abundancia local pueden separarse, al
menos en principio, y pueden ser medidos con precisién.



1.2 Efectos de la densidad

Tradicionalniente se ha sugerido que en una poblacidn, las tasas de supervivencia o de
repraduceidn de la misma estédn inversamente correlacionadas con su densidad, debido a
los efectos del hacinamiento, la competencia por los recursos o €l incremento de la
depredacién (Smith, 1935; Nicholson, 1933, 1957, Lack, 1954). Tal dindmica crea un
ciclo de retroalimentacién negativa para el crecimiento poblacional, incrementando la
estabilidad de la misma. Si las poblaciones se hacen demasiado grandes o pequefas, sus
condiciones de supervivencia o reproduccién se deterioran (o mejoran) y se dirigen
hacia el equilibrio.

Por otro lado, Allee ef a/ (1949, 1951) notaron por primera vez una forma diferente de
electo densodependiente. Segiin sus observaciones, las tasas reproductivas de algunos
organismos se comportan de manera opuesta a aquélla generalmente asociada con
procesos densodependientes. Estos investigadores notaron que, en poblaciones con una
densidad muy baja, la reproduccion puede verse entorpecida por upa escasez de
compafieros potenciales y Jas dificultades asociadas con Ia localizacion y cortejo de los
mismos. Tales dinamicas crean una retroalimentacién positiva para el crecimiento de la
poblacién e incrementan la inestabilidad de {a misma. Las poblaciones que disminuyen
més alla de alghn umbral pueden iniciar un proceso hacia la extincion, con densidades
mas bajas cada vez, que se traducen en sucesivos cortes del éxito reproductivo.

Un niimero creciente de estudios han sido dedicados a examinar la densodependencia,
tanto en poblaciones naturales como experimentales,

Dixon (1974) determina el efecio de la abundancia del afido Drepanosiphum
platanoides, duranie Ja primavera y verano, y de la calidad de su alimento sobre su
actividad reproductora en el otofio. Este autor concluye que las diferencias interanuales
de la actividad reproductora durante el otofio pueden ser ¢l resultado de diferencias en la
calidad de los afidos. Cuando la especie es abundante en primavera, los afidos del
verano tienen una baja tasa reproductora en el otofio.

Un mimero creciente de estudios han sido dedicados a examinar el {fendmeno de ia
densodependencia en el caso de la polinizacion, tanto en poblaciones naturales como
experimentales. El resultado, casi universal, es que la polinizacién y por lo tanto el éxito
reproductive de muchas plantas decrecen conforme sus poblaciones se distribuyen de
mauera mas esparcida. Thomson (1981) sefiala que las tasas de visitas de insectos por
flor estan correlacionadas positivamente con la densidad local de flores, ya que los
insectos concentran su forrajeo en parches de flores densos. En este contexio Kunin
(1992) dice que una posible consecuencia de la baja densidad poblacional, en este tipo
de plantas, es una reproduccion {allida. Silander (1978) estudio el €xito reproductor del
arbusto tropical Cassia biflora y encontré que la densidad poblacional esta
correlacionada con el éxito reproductor. Resultados similares han sido reportados por
Platt er al (1974) y Heithaus et ol (1982). Los trabajos de Feisinger (1986, 1991)
sugieren que la densidad floral local influye en el éxito reproductivo de plantas
autoincompatibles, pero tiene poca influencia demogréfica en especies autocompatibles.
Allison (1990) sefiala que, en especies polinizadas por el viento, el éxito de la
polinizacién v el porcentaje de semillas establecidas estdn fuertemente correlacionadas
con la densidad poblacional.

Kunin (1979) reporta ofro estudio del efecto de la densidad de flotes sobre la
reproduccion de Diplotaxis sp. El valor de este trabajo estriba en la documentacion que



hace de la existencia de efectos de la densidad, sobre el éxito reproducior en
poblaciones naturales, encontrando que estos pueden ser importantes. Los resullados de
este estudio sugieren que el éxito reproductivo en Diplotaxis sp. depende de la densidad
poblacional local, El trabajo reportado proporciona indicios de que los efectos de la
densidad en la reproduccidn actdan dentro de un rango de condiciones que ocurren
naturalmente.

Por otro lado, Ackerly y Jasienski (1990} comentan: “En parches de alta densidad de
Ambrosia trifida, Abul-Fatih er al. (1979) encontraron que las plantas pequefias
produjeron, especialmente, flores femeninas, mientras que las plantas altas tenian flores
femeninas y masculinas,” Los resultados del trabajo cilado, ntuestran que las
interacciones competitivas pueden conducir a la variacion en la expresion del género y,
en consecuencia, a una variabilidad de la fecundidad.

I.a densidad local de las poblaciones de las platlas (medida por el espaciamiento entre
individuos) tiene un impacto sobre la conducta del polinizador y el establecimiento
subsecuente de la semilla,

En Jas interacciones entre plantas v sus polinizadores, el espaciamiento local entre
plantas vecinas parece tener la mayor importancia. Otros procesos pueden responder a
diferentes aspectos de la abundancia; los herbivoros pueden estar mas influidos por ¢l
tamaiio de la poblacién y la homogeneidad, que por 1a densidad per se (Karciva, 1983,
Andow, 1991; Kunin, 1997).

Los resuttados de los trabajos reportados sugieren que la abundancia puedc tener efectos
diversos sobre los pardmetros de la poblacidn y, por lo tanto, en su dindmica. En
consecuencia, podemos afirmar que la densidad de una poblacién, inerpretada ésla
como nimero de individuos por unidad de espacio o por el niimero de individuos cn un
espacio y tiempo dados, es un factor que estd correlacionado, posiliva o negativamente,
con los pardmetros demograficos y, por lo tanto, los efectos de la densidad son
particularmente importantes en la regulacién de la dindmica de las poblaciones.

1.3 Modelos de dinamica poblacional densedependiente

El modelo gue nos resulta mas familiar es el modelo logistico de Verhulst (1838) y de
Pearl y Reed (1920). Las relaciones densodependientes aparecen como resultado de la
competencia intraespecifica por una canfidad fija de recursos, como el alimento.

Las caracteristicas scbresalientes del analisis, en cse modelo, son las siguientes:

a) Existe una pronunciada densodependencia a densidades poblacionales
altas.

b) La funcién esta caracterizada por una pendiente fija o una pendiente
que crece rapidamente con el incremento de la densidad.

Por otra parte, ¢l modelo de Morris (1959) y de Varley (1970) que también involucra
densodependencia puede ser expresado mediante la siguiente formula:

Nit+1) = (1/a) N@)™™

Donde « y b son constantes que definen la relacion entre mortalidad o natalidad y
densidad.



La estahilidad esta gobemnada por ¢l parametro b. La poblacién es estable st 0<h<2

Hassell (1975) examina las relaciones densodependientes, especialmente en poblaciones
de insectos, presenta un modelo discreto y describe sus propiedades de estabilidad.
Segun este autor, los modelos de crecimiento poblacional en ambientes con recursos
limitados estan basados en dos premisas fundamentales:

a) Las poblaciones tienen el potencial para incrementarse
exponencialmente,

b) Existe una retroalimentacién densodependiente que reduce
progresivamente la tasa de incremento.

El modelo propuesto por Hassell es: N(#+1) = {c (1 +aN{)™® IN(1)

Aquif, ¢ es una tasa neta y finita de incremento, @ es una constante que define el umbral
de densidad, » es una constante que define la relacidn enire los parametros
demograficos (mortalidad, natalidad) y densidad.

Hassell sciiala que para que un modelo general de densodependencia sea (til mds alld
del campo tedrico, debe describir adecuadamente el rango completo de las relaciones
conocidas a partiv de los datos empiricos. Pero los datos de campo son generalmente
compilados sobre un rango mas pequeflo de densidades que los obtenidos en el
laboratorio v, por lo tanto, s6lo una parte de sus relaciones es observable.

Concluye, este autor, que la tasa de incremento ¢, puede tener un gran efecto sobre la
estabilidad. Solamente cuando el valor del parametro b sea menor que la unidad, su
efecto serd pequefio. Sin embargo, si b es mayor que la unidad, las propiedades de
estabilidad dependen criticamente de c¢. En poblaciones estructuradas, donde la
densodependencia actia en una etapa dada, es poco probable que el valor de ¢ sea el
mismo que la fecundidad por adulto. La estimacién de ¢ deberfa, entonces, ser la tasa de
incremento de la poblacidn, habiéndose considerado todos los demas procesos de
mortalidad que actian durante el ciclo de vida.

La respuesta de una poblacién a las perturbaciones puede depender de su movimiento
hacia arriba o hacia abajo del punto de equilibrio. Esto es importante si el valor de b es
mayor que la unidad y el de ¢ es pequefio.

2 Espacio y dinamica de poblaciones

En esta seccion se revisa el cfecto de la variable espacial en la dindmica de las
poblaciones.

Morris (1990) seiiala que existe una gran cantidad de problemas cuando se caracteriza la
dindmica de una poblacién a través de un modelo simple, especialmente cuando
solamente se considera la variable temporal. Sin embargo, con la aparicion de los
articulos de May (1974, 1976) y May y Oster (1976), en donde se demuestra que
modelos discretos no lineales simples pueden exhibir un amplio espectro de conductas
complejas, los ecélogos han tenido nuevas alternativas para modelar y comprender la
naturaleza de la complejidad en los sistemas natarales. Tales modelos, de ecuaciones en
diferencias, son capaces de generar un movimiento aparentemente aleatorio, aperiddico
y complejo, conocido como caos deterministico.



A partir de esa situacién, surge el cuestionamiento siguiente: ;Las fluctuaciones
erraticas observadas en las poblaciones se deben a factores aleatorios -ruide- o existe un
mecanismo determinista densodependiente gue condiciona y conduce a la dinamica de
la poblacidn a un estado cadtico?

Un intento de responder a esa pregunta fue el articulo de Hassell y sus colegas (1976).
Estos autores seleccionaron 28 conjuntos de datos de poblaciones de insectos y los
ajustaron a modelos discretos de una especie. Concluyeron que la mayoria de los
conjuntos de datos estudiados mostraban un estado de equilibrio y sélamente uno de
cllos, las moscas de Nicholson, correspondia 2 una dindmica caotica. Por lo tanto, seglin
este estudio, la dinadmica cadtica parece ser la excepcién, mas que la regla, en la
dinamica de las pobiaciones naturales de insectos.

2.1 La variable espacial

El papel de la estructura espacial en la dindmica de poblaciones ha sido enfatizado
recientemente y de manera creciente en la investigacién ecologica, tanto tedrica como
experimentalimente, a partir de los trabajos de Skeltam (1951), Levin (1974) y Okubo
(1980).

Asi pues, los invesligadotes han reconocido que la estructura espacial es importante
para comprender la dindmica de las poblaciones y han centrado sus estudios de manera
explicita en las escalas, temporaies y espaciales, adecuadas para los estudios ecoldgicos
(Wiens, 1989; Levin, 1992).

Sin embargo, no ha sido sino hasta hace relativamente poco tiempo que se ha
generalizado el interés por ¢l estudio de la dindmica espacial (Murray, 1988; Satoh,
1989; Hassell ef al, 1991; Hanski, 1991; Hastings, 1991; Rohani & Miramontes, 1995;
Valverde & Silvertown, 1997),

La intreduccidn de la variable espacial en mapeos temporales discretos puede hacerse
mediante redes de mapeos acoplados, que son sistemas dindmicos con tiempo y espacio
discretos (Kaneko, 1989, 1990, 1992; Bascompte & Solé, 1995), con autdématas
celulares o con modelos de parches.

2.2 Dispersion y estabilidad

Bascompte y Solé (1994} coinciden con diversos investigadores en el sefialamiento de
que el espacio tiene un efecto importante en la dindmica de las poblaciones que se
desarrollan en el mismo. Consideran que el espacio es fundamental para obtener
informacion sobre la forma como estan organizados los ecosistemas. Lincontraron que el
efecto de la introduccion de la migracién entre poblaciones era importante, cada una de
ellas representada por el mapeo simple de un paso y concluyeron que ese acoplamiento,
generalmente, desestabiliza a las poblaciones individuales, incrementando su
propension a exhibir fluctuaciones cadticas, pero tendiendo a reducir la varianza del

ensamble.
Ruxton (1994) sefiala que esos resultados no concuerdan con sus observaciones de diez

mapeos acoplados, en donde observa que la dindmica global comun aparece como un
solo ciclo. Aunque hace la observacion de que la reconciliacién de esos dos resultados,
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aparcntemente contradictorjos, puede enconirarse en ¢l trabajo de Roos y colaboradores
(1991), que consideran la interaccién depredador-presa sobre una malla. Cuando el
movimiento se efectuaba sélo entre sitios adyacentes, observaron una sefial ruidosa
alrededor de una poblacién mas o menos constante. Sin embargo, cuando todos los
sitios de la red o malla eran igualmente accesibles a la migracion, obluvieron ciclos de
gran amplitud.

Ruxton (1994) concluye que si bien Bascompte y Solé estan en lo correcto cuando dicen
que el mimero de subpoblaciones tiene un efecto importante en el comportamiento del
ensamble, también es cierto que el grado de acoplamiento entre poblaciones
individuales deberia considerarse como un parametro ecoldgico igualmenie impottante.

En su réplica a Ruxton, Bascompte y Sol¢ estan de acuerdo en que el efecto del espacio,
sobre la dinamica poblacional, puede ser complejo y que se requieren mayores estudios
para obtener una visién més completa y mejor.

Se ha dicho que la difusién tiene sélamente un papel desestabilizador en los modelos
deterministas (Kareiva, 1986; Bascompte y Sol¢, 1994). Pero también se ha sefialado
que en los modelos de parches, la dispersion puede ser fuertemente estabilizadora
(Hanski, 1991; Hastings, 1991). La explicacién que se da sobre el papel estabilizador de
la dispersion en los modelos de parches es que surge de la naturaleza estocastica de la
dindmnica.

Hastings (1993) examina la dinamica de un par de ecuaciones en diferencias; éste es el
modelo més simple donde se puede estudiar la interaccién entre la dispersidn y la
dinamica poblacional local. Centra su estudio en el caso donde la dindmica poblacional
local puede exhibir oscilaciones o comportamiento cadtico. Ilustra como la dindmica
depende tanto de las tasas de crecimiento locales, como de la tasa de movimiento
poblacional.

Hastings concluye que el examen del modelo discreto acoplado, y con difusidn, ilustra
varios principios importantes respecto al papel de la escala espacial y de la complejidad
de la interaccidon entre dindmica cadtica y dispersién. En su modelo, los resultados,
aparentemente estocasticos, son el producto de procesos deterministas simples.

Por otro lado, diversos estudios recientes sobre densodependencia, en poblaciones de
insectos, han mostrado que la densodependencia estd en funcion de la escala espacial.
Los estudios tipicos en este sentido son el de Hassell y colegas (1987) y el de
Southwood vy colaboradores (1989), que demosiraron que la densodependencia es
detectada solamente a una escala espacial suficientemente pequeia.

2.3 Funcién estabilizadora de la dispersion en presencia del caos

La dispersién puede jugar un papel estabilizador importante. Eso contrasta con algunas
concepciones que surgieron del andlisis de los primeros modelos que centraron su
atencion en la interaccién enire dispersion y dindmica, cuando ta poblacidn esta cercana
al equilibrio (Levin, 1974). La razén de esta situacion es el hecho de que la dindmica al
interior de los parches, puede actuar como dindmica local irregular, y se ha demosirado
que, a nivel de parches, la dispersion puede tener una fuerte influencia estabilizadora.
Asi, ia dinamica cadtica puede ser menos predominante de lo que el estudio de modelos
sin estructura espacial podria indicar.
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Hassell y sus colegas (1991) sefialan que estudios tedricos y empiricos sobre sistemas
depredador-presa han contribuido al surgimiento del consenso respecto a la importancia
de la variable espacial, para comprender la regulacidn y persistencia de muchas
poblaciones naturales. Dicen que la mayoria de los ambientes presentan un arreglo
espacial en mosaico, y que se ha despertado mucho interés en la relacién cntre la
dinamica de poblaciones a escalas locales y regionales (metapoblaciones). Apuntan que
los resultados parecen indicar que la variable espacial acoplada con movimientos
locales entre parches, puede estabilizar las asociaciones huesped-parésito. Por lo tanto,
el efecto de la dispersién sobre la estabilidad de las poblaciones parece depender de la
clase especifica de acoplamiento entre los parches (Vance, 1984).

2.4 Otros efectos

Diversos estudios se¢ han centrado en la dindmica espacial que se observa cuando
poblaciones localmente inestables se acoplan via movimientos migratorios. Eso tiene
implicaciones importantes para la persistencia del ensamblaje de poblaciones en una
metapoblacién: dado que las poblaciones locales tienen una probabilidad grande de
extincion, las tasas suficientemente altas de migracion pueden hacer que las
metapoblaciones persistan (Hassell et af, 1991; Hanski & Zhang, 1993). Ademas, se ha
demostrado como algunos sistemas pueden exhibir fluctuaciones cadticas con la
introduccion de la dimensién espacial (Crutchfield & Kaneko, 1987; Vastano ef al,
1990; Pascual, 1993). En este sentido, Bascompte y Solé (1994) describen un resultado
interesante. Explorando la dindmica de la versién metapoblacional del modelo de
crecimiento poblacional de Hassell (1975), demuestran como gl incremenio de la
dispersion puede conducir a una reduccién en la estabilidad local, comparada ésta con el
modelo homogéneo subyacente. Normalmente se espera que el incremento de la
dispersién entre poblaciones locales conduzea a una dindmica més cercana a la del
sistema homogéneo.

Hassell ef al. (1994) seitalan que los resultados de Bascompte y Solé no sélo son
contrarios a la intuicidn, sino que resultan sorprendentes, dado que uno esperaria que ¢l
incremento dc la fuerza de acoplamiento entre poblaciones, podria mover al modelo
cspacialmente estructurado mas cerca de su equivalente homogéneo mediante el
incremento de la sincronia entre poblaciones locales.

La fuente de la inconsistencia estd en los supuestos bioldgicos inherentes al modelo.
Especificamente, los procesos de supervivencia y dispersién no han sido separados en el
modelo y, por lo tanto y paraddjicamente, los individuos pueden wmiorir y ain
dispersarse.

Hassell y coautores (1994) proponen un modelo altemo donde los juveniles compiten
por recursos dentro de os parches y los adultos se dispersan y reproducen.

Ruxton (1996) demostrd, tambiéu, que las propiedades de estabilidad de ese modelo
permanecen inalteradas por el acoplamiento espacial, para modelos de una especie en
tiempo discreto, v la introduccidn de la dimensién espacial no tiene consecuencias para
la estabilidad de las poblaciones locales.

Rohani er al. (1996) se plantean si esta conclusién se restringe @ modelos de una especie
o es més gencral. Para responder esta interrogante, investigan los efectos de la
estructura espacial en modelos generales de huesped-parésito y de competencia entre
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dos especies, encontrando que, en la mayorfa de los casos, las propiedades de
estabilidad de esos sistemnas no son afectadas.

Este ultino resultado tiene sentido intuitivamente, siempre y cuando el ambiente sea
completamente uniforme (es decir, en el equilibrio, todas las poblaciones locales tienen
{a misma densidad). Asi, en el equilibrio, la dispersién de y hacia las poblaciones
locales esté en balance, y generalmente no altera sus propiedades de equilibrio. Sin
embargo, tal uniformidad no necesariamente se presenfa, ain si los pardmetros
demograficos son los mismos. Los resultados de Rohani et o/l (1996) demuestran que en
las interacciones del tipo depredador-presa, una dispersién altamente asimétrica puede
ser desestabilizadora, atm si las poblaciones locales son eslables por si mismas. Esos
resultados concuerdan con algunos estudios metapoblacionales anteriores, como los de
Allen (1975) y Reeve (1988, 1990) que muestran cOémo la dispersion puede
desestabilizar las interacciones huésped-parésito.

Neubert y sus colegas (1995) y Hastings (1992) llegan a conclusiones similares. Sin
embargo, sc debe enfatizar que la naturaleza de la inestabilidad, en estos casos, se debe
a las consecuencias de la dispersion sobre la dindmica poblacional. Eso conirasta con
los resultados presentados por Vance (1980, 1984), Solé ef al. (1992) y Bascompte y
Solé (1994), donde la inestabilidad surge, Unicamente, como resultado de la
formulacidn poco razonable del modelo.

Hassell y colaboradores (1991) demostraron que el acoplamiento de muchas
poblaciones no persistentes, puede conducir a la persisiencia de la metapoblacion como
un todo. Tal persistencia surge como resultado de la asincronia entre poblaciones
(Adler, 1993). Aqui yace una diferencia importante entre los modelos de dispersion
local (Allen, 1995; Hassell et al. 1991) y los modelos de dispersion global (Reeve,
1988; Allen ez ol 1993; Ruxton, 1994). Reeve (1988) descubrid que en sus modelos la
persistencia era improbable, en ausencia de acoplamiento densodependiente, entre el
huésped y el parasito, a pesar de la presencia de variabilidad ambiental y de migracién,
Mientras que la estabilidad del equilibric generalmente no es afectada por los
mecanismos de dispersién, la persistencia de la interaccidén si es muy influida. Una
consccuencia importante de la estructura espacial es que para las especies en
competencia, la dispersién promueve la coexistencia. Eso ocurre por la emergencia de
segregaciones espaciales estables que pueden confinar a una especie a pequefias islas
dentro del habitaf (Hassell et o/, 1994, Tilman,1994).

Todos los resultados anteriores se refieren a una dispersion uniforme de los individuos
hacia parches vecinos. Los resultados preliminares donde la dispersion depende de la
densidad de las poblaciones locales (éste es el caso del modelo de esta tesis), tanto del
origen como del destino, no son concluyentes, En algunos casos, las fronteras de
estabilidad no son afectadas por dicha dispersion (Reeve, 1988), mientras que en otros
casos se ha demostrado que la dispersién densodependienic es potencialmente
desestabilizadora (Ruxton, 1996}

En todo caso podemos concluir que la variable espacial es un elemento fundamental en
la dinamica de las poblaciones ya que, dependiendo de las condiciones especificas, esta
actia como elemento estabilizador o desestabilizador.
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3 Series temporales y ruido de color

En este apartado se presenta el desarrollo de un concepto denominado ruido de color,
por tratarse de un elemento impostante para el andlisis espectral del modelo desarrollado
en esta tesis.

Desde hace tiempo se ha pretendido describir, interpretar, explicar o pronosticar la
dinamica de poblaciones mediante modelos mateméticos (Hutchinson, 1980; Begon ef
al., 1996; May, 1974, 1975, 1976, Malthus, 1798; Gompertz, 1825; Verhulst, 1825). Sin
embargo, los esfuerzos encaminados en esa direccién se han enfrentado a la dificultad
de representar todas las caracteristicas de dicho fendmeno natural. Se ha optado,
entonces, por abarcar Unicamente las mdas importantes y validar los modelos con los
datos de campo.

El registro de la variacién temporal del tamafio de una poblacidn genera un conjunto de
datos que se recogen con fa intencidn de obtener los aspectos relevantes del fendmeno.
Cuando se analiza una serie temporal se pretende, en primer lugar, describir el
comportamiento dindmico del fendmeno que se representa. Y, luego, hacer la
interpretacion y prediccién del comportamiento del fendmeno.

Se han desarrollado diversas técnicas estadisticas para al analisis de los dafos en el
tiecmpo, desde las que Unicamente determinan la tendencia y sus fluctuaciones regulares
a largo plazo, hasta las més recientes y complejas, como la metodologia de Box-Jenkins
(1976) y al analisis espectral.

3.1 Series de tiempo

Cualquier conjunto que conste de datos reunidos, regisirados u observados sobre
incrementos sucesivos de tiempo, ¢s denominado serie de tiempo.

El andlisis de datos temporales busca identificar los factores que ejercen influencia
sobre los valores de una serie. El andlisis clasico de una serie de tiempo se basa en este
supuesto: es posible descomponer la serie en cuatro elementos (tendencia, ciclos,
estacionalidad e irregularidades). Cada componente es identificado individualmente;
asi, 1a serie ‘histdrica’ puede ser proyectada al futuro.

Otro enfoque es el denominado andlisis de autocorrelacion. Bsta técnica emplea la
correlacién de la misma variable, desfasada uno o mdas periodos. Emplea el
correlograma como herramienta grafica para cxhibir las correlaciones para vatios
desfasamientos o retardos. Permite la identificacidén de caracteristicas de la serie como:
aleatoriedad, tendencia vy estacionariedad, entre otras.

Esas técnicas tienen como objetivo fundamental el prondstico puntual de los valores de
la serie.

Otro enfogue, radicalinente diferente, del anahisis de una serie de tiempo, consiste en la
determinacién de las caracteristicas dindmicas globales generadas por los datos
temporales del fendémeno. Para ello se emplean ciertas técnicas, como el andlisis del
espectro de potencias. A continuacién se deseribe dicha téenica.
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3.2 Analisis espectral

Tanto la luz como el sonide son fenémenos ondulatorios. Un color purc es umna
oscilacién luminosa de una sola frecuencia. La luz blanca es la mezcla de todos los
colores del espectro visible, La dispersién o descomposicién de la luz blanca, en sus
diferentes colores, es efectuada en el laboratorio, haciéndola pasar por un prisma. En
forma natural ocurre cuando pasa por las gotas de agna de la luvia; eso ocurre porque
cada una de las ondas o frecuencias, generadoras de los colores, viaja a diferentes
velocidades en su paso por dichos medios. De manera andloga, un tono aclistico puro es
una oscilacién sonora de una sola frecuencia.

El analisis espectral de la Iuz es la identificacién de las frecuencias (de los colores)
presentes v la medicién de su intensidad (o brillantez). El andlisis espectral del sonido
es la identificacién de todas las frecuencias presentes y la medicién de la intensidad de
los tonos asociados,

Entonces, la amplitud y frecuencia de las oscilaciones son caracteristicas fisicas
definitorias de la luz y el sonido. La energia es proporcional al cuadrado de sus
amplitudes, de ahi el nombre de espectro de potencias.

La descomposicién de una funcién en sus componentes sinusoidales es denominada
andlisis de Fourier. Esto es el equivalente del prisma que descompone, o filtra, la luz
blanca en sus componentes (o frecuencias) de colores. El anélisis espectral es el andlisis
de Fourier.

RNAVAVAVAWY , .aut

Gréafica 1: Descomposicién de una funcidén en sus componenies sinusoidales.

Independientemente de la naturaleza de los datos — continuos o discretos- el resultado
del analisis espectral es resumido en una grafica. A lo largo del cje de las abscisas de la
misma se representa a la frecuencia y, a lo largo del eje vertical, la correspondiente
energfa (cuadrado de ta amplitud de onda). De esa manera, el espectro de potencias de
una funcién seno es un solo “pico” localizado en la frecuencia de la funcién y con la
altura determinada por el cuadrado de Ta amplitud de la funcidn.
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Gréfica 3: Espectro de potencias de la funcién y=sen(x).
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La intensidad registrada en el cje de las ordenadas es una medida de la concentracion de
energia y de la tasa a la cual ésta es liberada, Debido a que unicamente estamos
interesados en las intensidades relativas de las distintas frecuencias, tas unidades de
imtensidad son intrascendentes.

Una lista de valores idénticos tiene frecuencia cero porque no tiene variaciones. La serie
que se repite cada dos unidades de tiempo, como 5,7,5,7,5,7,5,7,5,7.5,7..., tiene una
frecuencia de ¥ (o sea de 0.5). Esa es la frecuencia mdas alta que puede ser asociada con
una lista de datos discretos. La frecuencia méas baja posible que podemos asignar a una
serie de tiempo finita es 1/n-1).

3.3 El ruido y su color

El espectro de potencias es uiilizado para determinar si las series de tiempo son
dominadas por alguna frecuencia en particalar y -por analogia con lo que sucede con
fendmenos fisicos, como el del sonido y la luz- se emplea una metéfora doble al
referirse a los espectros de potencias de colores o color del ruido.

Cuando una sefial es desordenada, es decir, no se repite nunca del mismo modo,
decimos que es “una sefial ruidosa”. Sin embargo, las sefiales ruidosas poscen
caracteristicas que permiten clasificarlas, pues pueden separarse sus componentes
espectrales de distinta frecuencia. Estas reciben el nombre de componentes de Fourier,
como ya hemos explicado.

La grafica 4 muestra una serie aleatoria; la grafica de su espectro de potencias (grafica
5) no contiene picos bien definidos. Se observa una amplia distribucion de intensidades
v de frecuencias. El espectro es consistenie con una linea horizontal, ésta indica una
intensidad constante de todas las frecuencias.
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(Grafica 4: Ruido blanco.

A la serie de tiempo que contiene todas las frecuencias con aproximadamente la misma
intensidad, se denomina “ruido blanco”. Por lo tanto, el ruido blanco, o gaussiano, es
aquél donde se hallan presentes todos los componentes de las diversas frecuencias. Su
densidad espectral, o espectro de potencias (la potencia total de la sefial), se distribuye
entre los distintos componentes de diversa frecuencia. El espectro del ruido blanco es
constante. Otra vez la metafora: en la luz blanca se mezclan todos los colores.
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Grafica 5: Espectro de potencias del ruido blanco.

Cuando se “filtra” el ruido blanco se obtienc un ruido de color. Si los datos estan
positivamente autocorrelacionados, Jos valores adyacentes en el tiempo tienden a ser
similares. Como resultado, la seric de tiempo estard dominada por variaciones de
frecuencias bajas. Eso da pie, otra vez, para la metdfora del color, dada su analogia con
las propiedades de la luz roja, ese ruido ha sido denominado “rojo”. Y, viceversa, si los
valores estdn negativamente autocorrelacionados, las frecuencias dominantes son las
altas v se denomina ‘ruido azul.’

Vayamos a lo especifico de nuestro trabajo: la aplicacion de todo lo explicado al estudio
de las variaciones en densidad de las poblaciones. Especifiquemos los términos:
“espectro azul’ y “espectro rojo”. El espectro azul regisira potencias altas a {recuencias
clevadas. Indica que la dindmica poblacional estd dominada por fluctuaciones de corta
duracién. En contraste, el especiro rojo indica que la dindmica poblacional estd
dominada por fluctuaciones de largo plazo (es decir, de baja frecuencia).

Por lo tanto, las series son consideradas “de color”, en el sentido de Steele (1985), si
exhiben un espectro de frecuencia no uniforme como los siguientes:
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Grafica 6: Ruido rojo.
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Grafica 7: Espectro del ruido rojo.
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I.a mayorfa de los conjuntos de datos finitos que representan variables fisicas o
ccoldgicas son de ese tipo. Bllo es indicativo de que el “color” es la regla y no la
excepcion {Steele, 1985; Pimm & Redfearn, 1988).

Los resultados, para una serie de liempo de dindmica de poblaciones, pueden ser
caracterizados y reportados en términos del color de su espectro. Un espectro hacia el
rojo indica que las frecuencias bajas (fluctuaciones poblacionales mininas) son las
dominantes. El blanco indica que todas las frecuencias son igualmente dominantes; ¢l
azul sefiala la dominancia de las frecuencias altas.

Diversos estudios han empleado dichos analisis (White et al, 1996} y se ha generado un
intenso debate por el aparente conflicto en el hecho de que los datos de las variaciones
en el tamaiio poblacional a través del tiempo, producen un espectro de potencias rojo,
mientras que las series de ticmpo de los modelos malemdticos pueden producir
espectros rojos, blancos o azules. Esa controversia ha puesto en tela de juicio la utilidad
de los modelos, asi como la aplicabilidad de la dinamica callica a los sistemas
naturales.

3.4 La dinamica de poblaciones y el ruido de colores

. Cuiles son los mecanismos responsables de las fluctuaciones erraticas observadas en el
tamaiio de las poblaciones naturales? Esa cuestién ha estado en el centro de uno de los
grandes debates de la ecologia contempordnea. Las irregularidades en los patrones de ta
abundancia poblacional han sido inicialmenie atribuidas a factores ambientales. Sin
embargo, a mediados de los afios setenta, se sefiald que esas fluctuaciones pueden ser
generadas de manera intrinseca, por los procesos subyacentes de las no-linealidades
inherentes a los procesos poblacionales (Miramontes & Rohani, 1998). Mas
recientemente, el centro de esa argumentacién ha cambiado de manera importante hacia
las propiedades estadisticas de las fluctuaciones poblacionales. Muchos estudios
muestran que los sistemas ecolégicos tienden a ser dominados por frecuencias bajas, 0
dinamica de largo plazo, es decir, lo denominado ‘ruido rojo” (Miramontes & Rohani,
1998).

Durante Ja dinastia Tang (907-618 a.C.) se organizé una de las colectas de datos
entomoldgicos mas ambiciosa de la historia (Sugihara, 1995). La serie de ticmpo
resultante, posee un espectro de potencias rojo. Esto significa que la variabilidad
poblacional parece incrementarse en escalas de tiempo grandes. Asi, dos valores
poblacionales con cien afios de lapso entre uno y otro diferiran, en promedio, més que
dos valores distantes s6lo 10 afios.

Las poblaciones de insectos, en condiciones de laboratorio, han proporciottado datos
valiosos para el estudio de los aspectos fundamentales de los procesos ecologicos mas
importantes (Crombie, 1945; Park, 1948; Lloyd, 1968). Eso se debe a que, en el
laboratorio, las variables ambientales importantes pueden ser cuidadosamente
controladas, minimizando el impacto de factores externos. Bajo lales condiciones, la
dindmica observada en poblaciones de laboralorio deberia, por lo tanto, surgir de
procesos poblacionales inirinsccos. De hecho, existen diversos gjemplos, muy
conocidos, de poblaciones de laboratorio controladas que exhiben fluctuaciones
temporales irregulares (Nicholson, 1956) y esto pone en duda la importancia del control
por efectos ambientales. De especial interés son las poblaciones cultivadas que han
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proporcionado conjuntos de datos relativamente grandes y abarcan muchas
generaciones, pues permiten un anélisis més preciso de su dindmica.

3.5 Ruido 1/f

Abundan los fenémenos fisicos generadores de ruido. Muchos producen un ruido casi
blanco; otros engendran ruidos de color. Entre éstos llimos destaca, sobre todo, el
denominado ‘ruido 1/ BEn ¢él, la potencia correspondiente a un determinado
componente de Fourier de frecuencia f, es inversamente proporcional a f. La densidad
espectral tiene una forma que se ajusta a una curva //f. Cuando sc le representa en un
eréfico doblemente logaritmico, se reduce a una recta con pendiente igual a menos uno.
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La ubicuidad de la dindmica //f es uno de los mayores mislerios de la fisica
contemporanea. Es bien sabido que muchos y diversos fenoémenos generan ruido 1/f
(Dutta & Horn, 1981; Handel & Chung, 1993; Hooge, 1994, Miloti, 1995). Durante la
tltima década se ha establecido de manera firme que un gran nimero de sistemas
naturales, con diversos componentes de interaccién individual, tienen propiedades
dindmicas semejantes, con independencia de las caracteristicas particulares del sistema.
Algunos ejemplos son los registros de terremotos (Bak & Tang, 1989; Sornette, 1992;
Crisanti ef af, 1992; Paczuski & Boetcher, 1996), de fluctuaciones climéticas de largo
plazo (Grieger, 1992), de extincion de aves (Keitt & Marquet, 1996), y de brotes
epidémicos (Sugihara & May, 1990).

Algunos fenémenos para los cuales su espectro de potencia es aproximadamente 1/f, son
Jos siguientes: ruidos producidos por dispositivos electronicos, series de tiempo
geofisicas, series de tiempo econdmicas, flujo de trafico y series de tiempo ecolégicas.
Una gran diversidad de fendmenos parece obedecer este sencillo patrén de
escalamiento, eso es sumamente notable.

Muchas teorias han sido propuestas en el intento de identificar los procesos
responsables subyacentes a este fendmeno. En éstas se incluye la criticalidad
autoorganizada (Bak et al 1998), la dindmica extrema (Miller et al. 1993), v la
informacion fisica extrema, entre otras, (Frieden & Hughes, 1994).

Existen otros ruidos de color similares al ruido 1/f: los Hlamados ‘ruidos de centelleo,” y
el ‘ruido color de rosa’ , para los cuales la potencia a, de un componente de Fourier
con frecuencia f; es inversamente proporcional a f“(con 0.5 <a <1.5). Ast como en el
caso del ruido 1/f la densidad espectral representada en un grafico con escalas
doblemente logaritmicas, se reduce a una recta con pendiente igual a -a.

La correlacion de las fluctuaciones declina como una ley de potencia. Por gjemplo, la
correlacidn entre dos eventos puede ser proporcional a ¢, t*, 0 a alguna olra potencia del
tiempo que los separa. De hecho, esos procesos se comportan de una manera
esencialmente fractal, tienen autosemejanza sobre todas las escalas.

En conclusidn, el ruido 1/f esta caracterizado por un espectro de la forma

SO cl/(f°)  donde  0sa<2

Esas funciones toman su nombre del miembro para el cual ¢=/, éste a menudo es
denominado Fuido rosa’, como se indicé anteriormente. Otros miembros de la familia
son el “ruido blanco,’ para el cual el exponente « es igual a cero, y el ‘ruido café’
(donde a=2). Los ruidos con un exponente mayor d¢ 2 se denominan ‘ruidos negros.’

3.6 El ruido I/f en series de tiempo ecoldgicas

Segdn los ecdlogos, tanio los eventos raros como los comunes, o frecuentes, son
importantes. La diversidad de un ecosistema deséitico, por ejemplo, es influida por
numerosos cambios pequefios y cotidianos. Pero también algunos sucesos raros, como
las tormentas, ejercen su influencia, y ésta es més prolongada. Fl ruido 1/f resulla
adecnado para describir esa clase de eventos (Halley, 1996).



25

Las representaciones espectrales de series de tiempo ecoldgicas han sido usadas por
Schaffer y otros (1984). Las variaciones lentas o pequefias tienen mas fuerza que las
répidas, pero eso se revela solamente en series de tiempo grandes y el ruido 1/f tiene un
espectro rojizo en ellas. Lo que distingue al ruido rosa (y a cualquier ruido 1/f para el
cual a>]) de otros ruidos con espectro rojizo es que la varianza coptimia
incrementandose en cualquier fongitud de la serie (Halley, 1996).

Las perturbaciones bidticas también influyen la dindmica poblacional, segin Pimm y
Redfearn (1988). La dindmica poblacional de aves, mamiferos e insectos refleja el
espectro rojizo subyacente de la variacion ambiental, argumentan estos autores.

Asimismo, Arino y Pimm (1995) han caleulado exponentes de Hurst —otra téenica de
medicion de la tendencia al rojo- para las series de tiempo de 58 especies diferentes. Sus
resultados comprenden un amplio rango que va desde el ruido blanco hasta el negro,
pero observaron cdmo el exponente de Hurst se encuentra aproximadamente a la nutad,
entre el ruido blanco v ¢l café, eso resalta la importancia del ruido rosa. Los resultados
de Arino y Pimm también reflejan la mayor tendencia al rojo de las poblaciones de los
ccosistemas marinos en comparacion con las poblaciones de los terrestres, como lo
sugirio Steele (1985).

Puede haber mucha dificultad para medir la variacién de los pardmetros ccoldgicos
sobre un tiempo suficiente para detectar ruidos 1/f ambientales con certidumbre. Sin
embargo, existen razones para esperar que el ruido ambiental esté mas cerca del ruido
rosa que del blanco (Halley, 1996)

El ruido blanco contienc todas las frecuencias, pero sefiala escalas de tiempo cortas. En
cambio, el ruido café indica escalas de tiempo largas. El ruido rosa cs especial porque
contiene perturbaciones sobre todas las escalas de tiempo. El ruido rosa contiene
memoria de los eventos pasados sobre todas las escalas de tiempo. Conirasta
fuertementc con el ruido blance (no correlacionado y sin memoria) y con el ruido café,
(¢ste s6lo ‘recuerda’ su posicién en el tiempo inmediato anterior) (Halley, 1996).

A pesar del inmenso contenido de informacién del ruido rosa, existen métodos
cficientes para generarlo. B! ruido rosa es el resultado natural de una mezcla de
diferentes fenémenos que actiian sobre escalas diferentes (Halley, 1996),

3.7 La importancia del ruido 1/f en ecologia

Existen muchos indicios de gue las fluctuaciones abidticas tienen espectro de ruido //f,
aunque existen diferencias significativas entre ambientes marmos y terrestres.

En diversos modelos tedricos importantes, el especiro 1/f surge, de manera natural,
como consecuencia de la dindmica del sistema. Aunque la pertinencia y aplicabilidad
de dichos modelos a sistemas reales son aun controvertidas, sus resultados miciales son
prometedores.

Si suponemos que el ambiente natural contiene una mezcla de disturbios sobre todas las
escalas, entonces el ruido //f parece ¢l modelo natural més adecuado para representarlo.
Esto es porque, en contraste con los ruidos blanco y café, el ruide rosa no musstra
preferencia por distutbios en escalas de tiempo largas o cortas. De segundos a milenios,
todos los disturbios naturales de diversos tamafios pueden ser vistos como parie de un
‘ruido 1/f de transicion imperceptible o continua.’
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Otra caracteristica de los ruidos 1/f es que solo algunos de ellos son estacionarios. Eso
también tiene implicaciones para la ecologia. Por ejemplo, los modelos de rvido blanco
de regulacion poblacional densodependiente presentan graficas reguladas estacionarias:
las fluctuaciones pueden oscilar alrededor de la capacidad de carga pero son, sin
embargo, reguladas por ella. Por otro lado, los modelos de poblaciones de caminatas
aleatorias —ruido café- reflejan poblaciones carentes de regulacion. El modelo de rnido
rosa, con su comportamiento pseudoestacionario, puede ser la opcién adecuada.

Segun Cohen (1995), las diferencias en la importancia relativa de la variabilidad de las
frecuencias altas v bajas, de los diferentes hébitats, afecla la dindmica de las
poblaciones y la estructura de las comunidades. Agrega gue la dindruica de las
poblaciones estd dominada por fluctuaciones de baja frecuencia, es decir, exhiben
fluctuaciones rojas. Sin embargo, reporta que el andlisis de ocho modelos -auténomos,
deterministas, iterativos, no lineales y discretos en el tiempo- de dinamica poblacicnal,
algunos de los cuales se han utilizado para modelar poblaciones bioldgicas reales, po
presentan espectros de potencias rojos ni blancos, sino azules. Este autor aclara que los
resultados obtenidos no abarcan a todos los modelos que han sido considerados o
podrian serlo. Sin embargo, seiiala que ninguno de los modelos probados de esta clase,

poseen trayectorias cadticas con e€spectro rojo.

Cohen (1995) examiné ocho modelos poblacionales planteados mediante ecuaciones en
diferencias de la siguiente forma:

P(t+1) = Pre)ftP(1)

Donde P(#) es la densidad poblacional en el tiempo ¢ y f{P(1)) es la funcion de ajuste
densodependiente.

Cohen argumenta que las altas frecuencias dominan el espectro de potencias de las
series de tiempo cadticas obtenidas de esos modelos. Bso ha generado dudas sobre la
utiidad de las ecuaciones en diferencias unidimensionales para la modelacién de la
dindmica de poblaciones fluctuantes, porque se espera que las frecuencias bajes
dominen el espectro de las series de tiempo naturales.

Ios resultados reportados por Cohen pueden ser Ia consecuencia de una seleccion
limitada de parametros en cada inodelo.

El espectro azul efectivamente es facil de observar en los modelos considerados por
Cohen. Para cada modelo, sin embargo, existe un rango de pardmetros donde las
fluctuaciones son cadticas, pero los espectros correspondientes son rojos o, por lo
menos, muy similares al ruido blanco.

Para las ecuaciones de Bellows y Maynard Smith (1988), los modelos ecoldgicos
unidimensionates mas generales, el espectro rojo es comun, especialmente cuando la
competencia es intensa. Las preguntas surgidas a partir de éstos es cudndo y por qué
algunos valores paramétricos dan espectro azul y otros, espectro rojo.

los resultados presentados por Cohen (1995) reiniciaron la controversia suscitada
cuando s¢ sefiala que lus series de tiempo rojas, de poblaciones naturales y
experimentales, son comunes y ubicuas y las trayectorias cadticas de modelos
poblacionales no lineales ~ come los analizados por Cohen- no son descripciones
exactas de dichas series de tiempo. No se sabia atin si este dilema podia resolverse
mediante la expansién de los modelos para que tomaran en cuenia las fluctuaciones
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ambientales, 1a interaccién de especies, la estructura de edades y la distribucidn espacial
de las poblaciones.

Cohen generd un dilema en el modelado de poblaciones, cuando sus resultados se
oponian a la teoria clasica. Como Cohen lo sefiala, el desplazamiento en la potencia
hacia las frecuencias bajas esta ¢n oposicion con su andlisis de los modelos auténomos
de las poblaciones prevalecientes (algunos de los cuales son usados en la
administracién de recursos). Cohen muesira cémo estos modelos tienden a tener un
espectro de potencia corridos hacia el azul en el régimen cadtico, dando origen a una
aparente paradoja: las observaciones de fluctuaciones en poblaciones naturales muestran
espectros corridos al rojo, mientras que los modelos tedricos producen espectro azul.

Esta paradoja contribuy6 a exacerbar ¢l debate entre las escuelas ‘climética’ y ‘biotica’
de regulacién poblacional, que ha polarizado el pensamiento entre los ecélogos desde

mediados de este siglo.

Los datos de la langosta china (Locusta migraforia. Sugihara, 1993), y otros ¢asos
reportados de poblaciones rajas, parecen concordar con los puntos de vista de la escuela
climatica. (Aunque, como lo sefialan Diamond y May (1977}, con mediciones de corta
duracién es dificil descartar otras fuentes de no-estacionariedad -como la perturbacion
humana- como causa del espectro corrido al rojo). En efecto, los analisis publicados
sobre los datos de esta especie de langosta sugieren una correlacion significativa entre
las apariciones de las oleadas de plaga y los factores climdticos, especialmente con los
periodos humedos, que promueven la supervivencia de las ninfas. Las variables
climaticas, por si mismas, a menudo son rojas sobre esta escala de tiempo.

Asi, aunque las observaciones rojizas concuerdan con la escuela climdtica, los
resultados azules de los modelos auténomos poblacionales clasicos, o hacen con la

escuela biotica.

El caos con espectro rojo puede observarse més facilmente en modelos de mayor
dimension. Por lo tanto, no es posible explicar la historia completa de los accidentados
altibajos exhibidos por muchas poblaciones naturales como gjemplos de caos simple, a
partir de modelos de echaciones en diferencias clasicas (esto es, mapeos estacionarios,
unimodales, de una sola especie). Eso plantea, al menos, tres alternativas:

1. Las fluctuaciones de poblaciones naturales no son cadticas o son no-estacionarias.
2. Los modelos son fundamentalmente defectuosos.
3. Es necesario incorporar los factores ambientales

En todo caso, el articulo de Cohen (1995) generd un dilema que estimuld Ja discusion
intensa alrededor de un hecho de la ecologia de poblaciones.

Los planteamientos de Cohen cuestionaron tanto la utilidad de los modelos como la
aplicabilidad de la dindmica cadtica a sistemas naturales. Sin embargo, andlisis
equivalentes de series de tiempo de metapoblaciones cadticas de modeios
explicitamente espaciales, dan origen a espectros rojos; alge muy diferente a lo que se
obtiene con los modelos sin estructura espacial.
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3.8 Espacio y color

Considero que la inclusién de la dimensién espacial cs crucial en ia conversion al rojo
del espectro de potencias y, asi, las poblaciones naturales pueden ser descritas —al
menos parcialmente- por medio de modelos de dinamica cadtica.

También se puede deducir esto porque, desde Ja perspectiva biologica, ¢l espacic puede
producir espectro rojo. En un modelo sobre una malla cspacial, las subpoblaciones
responden rapidamente sélo a la densidad de sus vecinos inmediatos. Por lo tanto, la
respuesta conceriada de toda la metapoblacion a su propia densidad total, puede ocurrir
sélamente en escalas de tiempo mucho mayores; éstas permiten que los cfectos,
inicialmente locales, se dispersen ¢ influyan en el total.

La dindmica poblacional caotica, cuando es generada por sistemas espacialmente
explicitos, puede ser importante en la explicacién del espectro rojo visto en poblaciones
naturales.

Generalmente se espera que la adicion de retardos en el tiempo, en los modelos
poblacionales, disminuya la estabilidad de la dindmica. Sin embargo, lag consecuencias
de 12 densodependencia retardada para el color del espectro de potencias de la dindmica
poblacional cadtica se desconocen. Agregar densodependencia retardada en los modelos
puede remover la dominancia de las oscilaciones de alta frecuencia y puede blanquear o
enrojecer su espectro de potencias, lo que los hace adecuados para la modelacion de
poblaciones naturales.

El caos en modelos de poblacioncs naturales puede ser obtenido de diversas maneras,
inchiyendo la cuasiperiodicidad, la intermitencia o el doblamiento de periodo.
Dependiendo de la forma mediante la cual se obtenga el caos, pueden existir diferencias
fundamentales en ¢l espectro de potencias de las ftrayectorias poblacionales. Por
ejemplo, la ruta de la cuasiperiodicidad, que afecta fuertemente el espectro de potencias
de la trayectoria poblacional, ocurre a menudo en el coniexio de inleraccion de especies
o de poblaciones o interacciones en clases o categorias de edad, en poblaciones simples.
La densodependencia retardada también puede producir la ruta cuasiperiddica al caos.
Asi, cuando agregamos densodependencia retardada a los modelos poblacionales, no
s6lo estamos alierando los supuestos sobre la densodependencia, sino también
incrementamos la dimensién de la dindmica y movemos la rula hacia un caos
cualitativamente diferente.

Todas estas discusiones ejemplifican la dificultad del debate sobre si las fluctuaciones
de las poblaciones naturales estdn reguladas por mecanismos biolégicos internos, o si
son fundamentalmente el resultado de fuerzas ambientales externas. Méas atn, apuntan o
senalan hacia la imposibilidad de que este dilema clasico entre las escuelas bidtica y
climéatica, de regulacidn poblacional, pueda ser resuelto por un simple estudio de Ja
fenomenologia del cambio poblacional. Més aun, se cre¢ que este debate apunia hacia fa
necesidad de mirar, méas profundamente, ya sea hacia estudios mas fundamentales de 1a
biologfa basica, o hacia métodos cuantitativos mas agudos, destinados a exponer los
mecanismos biolégicos especificos implicados en la gencracién de series de tiempo
pobiacionales complejas.

Finalmente, los resultados obtenidos por Miramontes y Rohani'(1998) propotcionan una
fuerte evidencia de que las poblaciones, libres de la influencia de las fuerzas
ambientales, pueden producir fluctuaciones caracterizadas por leyes de escalamiento
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bien definidas. Esos resultados se encuadran en el debate reciente, relacionado con la
importancia del predomio de las altas o bajas frecuencias en el espectro de potencia de
las series de tiempo ecolégicas (Steele, 1985; Pimm & Redfearn, 1988; Halley, 1996,
Caswell & Cohen, 1995; Cchen, 1995; Sugihara, 1995, 1996; White er al., 1996;
Kaitala & Ranta, 1996)

Los resultados apoyan el hecho, generalmente aceptado, de que las fluctuaciones de
muchas poblaciones naturales muestran espectro “rojizo” con el dominio de bajas
frecuencias. Tradicionalmente, la dominancia de las bajas frecuencias en los sistemas
ecoldgicos, ha sido atribuida a las fuerzas ambientales externas (Steele, 1985; Pimm &
Redfern, 1988; Halley, 1996; Sugihara, 1996). Sin embargo y en coniraste con la
escuela climatica, los resuitados de Miramontes y Rohani (1998) muestran que el ruido
rojo puede surgir en sistemas de laboratorio, generado por procesos poblacionales
internos en ausencia del ruido ambiental.

;Cuéles son los mecanismos ecologicos intrinsecos que podrian generar esos patrones?
Se ha demostrade c6mo modelos simples de una sola especie exhiben caos y, como
resultado de una fuerte densodependencia, pueden dar origen al ruido rojo (Blarer &
Docbeli, 1996; White ef al,, 1996). Miramontes y Rohani (1998) sugieren que esta
dindmica puede surgir de manera natural, a partir de la inlevaccion entre estocacicidad

demografica y densodependencia.

Actualmente ninguna de estas teorias es gencralmente aceptada como la explicacion
Gltima del escalamiento de las leyes de potencia. Es improbable que tal explicacién
universal exista.

La conclusién méas impostante surgida del analisis de Miramontes y Rohani (1998) es
que las poblaciones, protegidas de las fuerzas externas:

1. pueden generar espectro rojizo,

2. pueden exhibir fluctuacionss con una gran estructura intrinseca.

aa

Esos resultados sugieren que tal vez exista mayor campo para las explicaciones
inirinsecas de las observaciones de espectro rojo en las poblaciones naturales.
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CAPITULO II ANTECEDENTES

Fn este capitulo se presentan, de manera siniética, aspectos demograficos de Sandia
xami (Lepidoptera Lycanidae) asi como de su interaccidn con otras especies y datos
cmpiricos sobre la variacién de la densidad poblacional de la misma, en los terrencs de
la Reserva Ecologica del Pedzegdi de San Angel, de la Ciudad de México. Asimismo, se
resumen los resultados mas importantes de] modelo con densodependencia para
poblaciones estructuradas desarrollado por Altesor (1989). Finalmente, se contrastan los
datos obtenidos mediante simulacién numérica del modelo de Altesor con los datos
enpiricos de fluctuaciones en el tamafio poblacional de S. xami.

1 Biologia de Sandia xami
1.1 Demografia,
1.1.1 Mortalidad

Sandia xami es poco abundante con relacién a la abundancia de sus recursos
alimenticios. No se conoce la supervivencia de los distintos estadios en el campo, por lo
que no se puede determinar cudles son los factores clave que mantienen a la poblacion
dc esta mariposa en nimeros tan bajos (Varley & Gradweell, 1960, citados por
Parlange, 1990).

Fn laboratorio se ha detectado un alto grado de mortalidad debida al parasitoide
Trichogranma praetiosum. La alta mortalidad de los huevos en condiciones naturales
se debe, principalmente, af ataque del mismo parasitoide (aproximadamente el 50%). En
época de Nuvias fuertes se puede esperar un desprendimiento hasta del 30% de los
huevos puestos (Parlange, 1990). Las demas causas de mortalidad de huevos no se
conocen muy bien.

En laboratorio, la mortalidad de la larva de primer estadio de S. xami es alta, El primer
estadio de desarrollo en larvas de mariposas, generalmente fiene un alto indice de
mortalidad. No se tienen datos de la mortalidad de las orugas en condiciones naturales,
pero debido a su diminuto tamafio y al tiempo que permanecen fuera de la hoja, se
espera que presenten una alta mortalidad. La mortalidad de las larvas en estadios
subsecuentes, asi como la de pupas en condiciones de laboratorio es muy baja.

Los habitos perforadores (de hojas) de la larva le permiten que, de alguna forma, viva
protegida, sobre todo de agentes ambientales severos, que son factores clave de
mortaiidad de huevos y larvas en muchas especies que forrajean en el exterior de las
hojas (Dempster, 1983). Esto hace suponer que fa mortalidad de Jarvas en el campo se
incrementa en las ocasiones en que la larva sale de la hoja, ya sea porque se le acabd el
alimento, porque va a mudar, o porque va en busca del sitio para pupar.

1.1.2 Proporcion sexual.

1.a mayor parte de las espemes animales poseen una razon sexual cercana a 11, Sin
embargo, existen excepciones; el caso de Sandia xami en el Pedregal de San Angel
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puede incluirse entre aquéllos que presentan desviaciones con respecto a la proporcion
sexual esperada de 1:1. No se tienen datos de cdmo se presenta ésta en condiciones
naturales, pero en laboraforic se reconoce un sesgo hacia una mayor emergencia de
hembras. ;Qué puede ocasionar ese fendmeno? Owen (1970), en su articulo sobre la
heredabilidad de la proporcién sexual en mariposas, menciona el caso de Acraea
encedo. Cuando se presentan poblaciones de esa especie en ambientes perturbados,
ticnden a estar constituidas principalmente por hembras. Se considera que ¢l fenomeno
se debe a un cromosoma Y dingido.

No se ha estudiado este fendmeno en Sandia xami, pero se ticnen datos que sugieren
que algo similar pudiera estar sucediendo (Parlange, 1991). La presencia de esie
fendémeno de proporcion sexual podria estar contribuyendo en gran medida a la
regnlacion del tamafio de la poblacion.

1.1.3 Patrones de ovoposicion

Es posible que los cambios en los patrones de ovoposicién de los herviboros afecten la
estabilidad y el tamafio de sus poblacjones (Roff, 1974a,b; De Jong, 1979; Ives & May,
1985: Soberdn, 1986), la estabilidad de las interacciones herbivoro-parasitoide (Hassell,
1978), y los resultados de la competencia interespecifica (Hanski, 1981; Atkinson &
Shorrocks, 1981, 1984).

Sc puede definir un patrén de ovoposicién a diversos niveles jerdrquicos (Hassell &
Southwood, 1978; Crawley, 1983). Mediante la definicidén de parches de alguna clase,
pueden definirse diversos niveles de agregacion, aunque estos no reflejen
necesariamente la conducta de ovoposicidn de los organismos (Waage, 1977;
Southwood, 1976; Mackay & Singer, 1982).

Muchas especies de mariposas tienden a ovopositar en plantas que estan aisladas o en
los bordes de los parches (Jones, 1977; Courtney & Courtney, 1982; Mackay & Singer,
1982). Pero también es comun encontrar casos de ovoposicion en parches de plantas
hospederas (Root, 1973; Bach, 1980; Risch, 1980) mas que en individuos aislados.

En el caso de Sandia xami en el Pedregal de San Angel, que se alimenta de Echeveria
gibbiflora, se identificaron tres caracteristicas de la planta, altamente asociadas con la
probabilidad de oveoposicién: altura de la planta, grado de conspicuidad y grado de
aislamiento respecto a individuos conespecificos.

Sandia xami nunca es numerosa v se¢ encuentra durante todo el aflo pero, su mayor
abundancia se presenta de octubre a enero. Los machos son tetritoriales y las hembras
rarametite permanceen en la vecindad de una sola planta.

Echeveria gibbiflora tiene una arquitectura arosetada, con menos de 20 hojas alrededor
del tallo y nunca mas de cuatro inflorescencias altas, La mariposa ovoposita un solo
huevo sobre las flores, hojas y tallo, en esc orden de preferencia. El tiempo de
generacidn es de, aproximadamente, dos meses, en ¢l laboratorio.

Existe un patrén agregado de distribucién de huevos, ¢f 57% de los mismos se
localizaron en el 2% de las plantas (Parlange, 1991). Esto es muy comun en insectos
herbivoros. Como era de esperarse por la estacionalidad del clima del Valle de México,
existen picos muy definidos de ovoposicion. Dos de ellos corresponden a a parte final
de la época de lluvias y al principio de la estacién de sequia. Alrededor del 20% de las
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plantas nunca recibieron un huevo y otro 20% recibié hucvos en 5 o més semanas det
afio (Parlange, 1991).

En virtud de que la ovoposicién de las mariposas en plantas atractivas, pero no éptimas,
no es rara (Chew, 1975; Copp & Davenport, 1978; Courtney, 1981, 1982), se concluye
que las plantas més utilizadas son simplemente las més inmediatas a las manposas.

La densidad de huevos de S. xami sobre la poblacion de Echeveria gibbiflora es siempre
muy baja, con un promedio anual de 0.016 huevos por planta y un méximo de 0.31
huevos por planta durante los picos de ovoposicion.

1.1.4 Territorialidad

Cordero (1986) observé que los individuos de Sandia xami en la Reserva Ecoldgica del
Pedregal de San Angel, presentan una conducta territorial. Los machos defienden
territorios localizados en oquedales, zonas de vegetacién baja rodeada de vegetacion o
rocas mas altas. El tamafio de los territorios es muy variable y la mayoria se encuentran
ubicados a un lado de veredas y senderos. Los machos territoriales de esta especie no
defienden ni los recursos florales de los cuales obtienen néctar, ni las plantas de
ovoposicién. En la mayor parte de los territorios ocupados no se presenlan estos
recursos. Aparentemente la funcién de los territorios es reproductiva. En el caso de
insectos cuyos territorios se utilizan sélo para copular, como es ¢l caso de Sandia xami,
se considera practicamente imposible que ese tipo de conducta tenga efectos
regulatorios de los niimeros pobiacionales.

1.2 lnteracciones con otras especies: Parasitismo y depredacién

El parasitoide generalista Trichogramma praetiosum constituye un factor imporiante de
mortalidad de huevos de S. xami. Dicho parasitoide ataca los huevos de un gran niimero
de especies de lepiddpteros (Waage & Greathead, 1986). Los autores citados observan
que e} dafio causado al embrién de la mariposa es provocado directamente por la
hembra parasitoide en el momento de la ovoposicion.

La observacion de grandes cantidades de hucvos grises en el campo, sugiere la
posibilidad de que la causa por la que la poblacién de la mariposa se encuentre en
nimeros tan bajos, sea la regulacién por medio de dicho parasiioide.

Trichogramma praetiosum parasita los huevos de Sandia xami durante las primeras 24-
48 horas de haber sido puestos; la hembra adulta del parasitoide ovoposita un promedio
de 4 huevos por hospedero; las larvas del parasitoide sc alimenian del embrién y
emergen atrededor del décimoquinto dfa después de la ovoposicion. Los picos de
ovoposicién coinciden con los picos de parasitismo y la mortalidad de huevos de 1a
mariposa por efecto del parasitismo es, en promedio, del 40% anual. Las plantas con
mayor carga de huevos resultan ser las mas parasitadas, Estos datos sugieren que ¢l
parasitismo se ve incrementado a altas densidades, es decir, que hay un fendémeno de
densodependencia.

Benrcy (1986) disefié experimentos para demostrar la existencia de un patron
densodependiente en este sistema, observando que aumenta el grado de parasitismo al
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incrementarse la densidad de huevos. El resultado es significativo para la escala espacial
de hojas. A nivel de plantas no se encontraron evidencias de densodependencia.

Respecto a presiones sobre 8. xami de otras formas de depredacidn, slo se cuenta con
datos anecdéticos. Se ha visto una arada de la familia Selticidae mordiendo un huevo de
S. xami, dejando un dafio facilmente reconocible. Se desconecen a los posibles
depredadores de larvas, pupas y adultos.

1.3 Dinamica poblacional de Sandia xami en el Pedregal de San Angel

Los trabajos de campo del equipo de colaboradores de J. Soberon, del Instituto de
Ecologia de la UNAM, sobre la mariposa Sandia xamu (Lepidoptera Lycaenidae)y se
realizaron en la Reserva Ecoldgica del Pedregal de San Angel, D. F., en los terrenos de
la Universidad Nacional Autdnoma de México, al principio de Ja década de los ochenta.

Esta reserva forma parie de una zona geografica méas amplia, que originalmente fenia
una extension de 80 km®. Actualmente la zona es pequefia -2.9 km’- y se encuentra
focalizada en los alrededores de la Ciudad Universitaria. Tiene una gran cantidad de
accidentes topograficos, como cuevas, hondonadas y promontorios rocosos, que dan
origen 2 una gran diversidad de microambientes. En ese espacio son abundantes las
signientes especies vegetales: Senecio praecox, Eupatorium petiolare, Buddleia cordata
v Echeveria gibbiflora. El clima es templado, subhimedo, con luvias en verano
(Garcia, 1984).

Soberén (1998) reporta los siguientes valores de la densidad poblacional de fa mariposa
a través del tiempo tomados en 1983 (Grafica 1). Estos datos los usaremos en el
capitulo Il para contrastar el modelo que s¢ planteard y desarrollard en el mismo.

Serie de tiempo de Sandia xami

2000

1600

M L

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 160
Tiempo {semanas).

Densidad de la poblacion

Grafica 1: Variaciones del tamafio de la poblacién de Sandia xami.
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2 Modelo de Altesor: Modelo temporal de una Poblacidn estructurada con
densodependencia,

En el capitulo I se discutieron los reportes de la literatura que seflalan el efecto de la
componente espacial en la dindmica de una poblacién (Wiens, 1989; Levin, 1992). Con
¢l propésito de construir un modelo con dicha estructura, primero sc elabora el modelo
independiente de la variable espacial. Aqui presentamos la construccion propuesta por
Altesor (1989).

Sean x(1) v y(t) las densidades pobiacionales del primer y segundo estadios de la

poblacién (prereproductive v reproductivo. Odum, 1985). El modelo lineal mas general
en diferencias finitas es:

x(t+1)=a x(t) + b y(t)
ytri)=cx(t) +dyt)

Donde a es la tasa de individuos que estando en el tiempo 7 en la clase x, quedan en la
misma clase a la siguiente unidad de tiempos b es el aporte de la segunda clase a la
primera. Esta contribucién entre ¢y r+/ se debe a la fecundidad de las hembras de la
segunda clase.

Siguiendo a Altesor suponemos que la densodependencia actia al nivel de la
reproduccion, por to que el pardmetro b deberd ser una funcion decreciente de la
densidad de la poblacién de la primera clase, esto es, b=b(x(t)). Elegimos a la funcion
exponencial decreciente. En principio cualquier funcion podria servir, siempre y ceando
fuese simple y decreciente.

El pardmetro ¢ representa la confribucién de la primera a la scgunda clase y d
representa la tasa de los individuos que permanecen en la segunda clase después de una
unidad de tiempo.

Podemos hacer que o sea igual a cero, pues la eleccién de la unidad de tiempo
es arbitraria. El valor del coeficiente ¢ se hace unitario mediante un cambio de escala a
través de una transformacion lineal como la siguiente:

7-fo

De esta manera, el modelo es:

x(t+1j = ax{t) + b exp(-x(t)) y(t) (1)

Y1) = x(Y)
Este sistema de ecuaciones en diferencias, es equivalente a la siguiente etuacion de
segundo orden, al sustitair y(t) por x(t-1) en (1):
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x(r+1) = ax(t) + b exp(-x(t)) x(t-1)

Si existe ¥ tal que x(#) = x(t+1) = x(t+2), decimos que x es un punto de equilibrio de
pertodo uno, del sistema dinamico.

Los puntos de equilibvio x de nuestro sistema son los que salisfacen la siguiente
ecuacion:

x=ax+bexp(-x)x (i)
La solucion, distinta de cero, o punto de equilibrio, es:
x" = log(h /(1-a)) (2)

De csta ecuacidn obtenemos el espacio de pardmetros, valores de a v b, para los cuales
fa poblacién logra un equilibrio estable de periodo uno.

Por ser « una tasa de supervivencia, tenemos que 0 < g </, condicidon que, por lo
demas, debemos imponer a fin de que esté definido x .

Por otro lado tenemos que b ¢s positivo y mayor que (1-a).

Del analisis de estabilidad del punto de equilibrio obtenemos ¢l valor limite de 5, esto
es, mas alla de dicho valor se pierde la cstabilidad del punto de equilibrio de periodo
uno.

El valor es el siguienie:
b= (I-ajexp(2a/(l-a)

Esta frontera del equilibrio estable de periodo uno, para el modelo, se determina
haciendo 4 = -/ y despejando &.

A es el valor caracteristico de la malriz de Jacobi.

A continuacidn hacemos el desarrollo correspondiente:

Las derivadas parciales de las funciones que conforman el modelo temporal son:
of / &x = a + bf y(-1) exp(-x)/

&f/ 8y = b exp(-x)

Cg/éx =1

cg/oy =10

Por lo tanto, la matriz de Jacobi, evaluada en el punto de equilibrio, es la siguiente:

a (1-a)lnfb/(1-a)] 1-
J:[ a n1 Oa}
L

Cuyo polinomio caracteristico es:
A= fa—(1-a) log(b/(1-a)}] 2.- (I-a) = 0
Despejando A, y baciendo A= -7, oblenemos

b = (l-ajexp(2a/(l-a))
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Por lo tanto, ¢l espacio de parimetros q, b, tiene como fronieras las siguientes:
a>0 ‘
a<]
b>(I-a)
b < (l-ajexp(2a/{(i-a})

La gréfica de la regién de equilibrio de periodo uno se presenia a continuacion:

4 Region de
equilibrio de
periodo uno

o
3}

Grafica 2: Espacio de pardmetros: Frontera correspondients a [a region de equilibrio de
periodo uno.

Mediante simulacidn numérica obtenemos las fronteras, en ¢l espacio de pardmetros 4,5,
de las regiones de equilibrio de periodos dos, cuatro y ocho.

La grafica correspondiente es la siguiente (Cortesia de P. Miramontes):



N

| / // , ! /

I /

rd

5
4 Regidn de

equitibrio de
periodo uno

37

Grafica 3. Espacio de parametros: Fronteras correspondientes a las regiones de
equilibrio de periodos uno, dos, cuatro y ocho.

El analisis de Jos puntos de equilibrio v de las condictones que los permiten, muestran
que este modelo tiene un comportamiento cadtico por la via de cascada de
bifurcaciones; & es el pardmetro de mayor importancia en la dinamica, su crecimiento

permite la aparicion de érbitas periodicas, a través de la duplicacion del periodo.

La grafica siguiente muestra el diagrama de bifurcaciones para un valor fijo de a=0.25 y

b variando en ¢l intervalo [1,18]

Nota: Para facilitar la programacion de la grafica, la unidad de medida en ambos ejes es
el pixel. La formula de transformacién de coordenadas que se uséd para la elaboracién

de la grafica fue la siguiente:
X=(45%b)-35
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(Gréfica 4: Diagrama de bifurcaciones,

Cuando b>1.46, aparecen dos puntos de equilibrio de periodo dos. Cuando 5=7.69
aparece una orbita de periodo cuatro, hasta »=12, cuando aparecc una érbita de periodo
ocho. Al incrementar el valor de b se presenta una infinidad de puntos periodicos, el
conjunto de puntos periédicos es denso, lo que indica que estamos en presencia de un
régimen cadtico (Sastre & Mansiila, 1988).

3 Contraste del modelo de Altesor

La pregunta pertinente es si este modelo reproduce, de manera adecuada, la serie de
ticmpo para Sandia xami, -datos a los cuales Altesor no tuvo acceso.

Tradicionalmente se consideraba que la serie de tiempo proveniente de]l modelo era
adecuada si mostraba un gran parecido puntuat con la obtenida en el campo, o en el
laboratorio. Fsta premisa es falsa en la mayoria de las condiciones, dado que s6lo se
mantiene si la poblacién permanece constante o ticne un comportamiento periddico
(Rohani & Miramontes, 1998); por lo tanto, utilizaremos como criterio de comparacion
pardmetros que reflejen la dindmica inirinseca del fenémeno que se estd modelando,
entre éstos, los histogramas de las fluctuaciones del tamafio de la poblacion y el

espectro de potencias.
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Transformamos el espectro de potencias a coordenadas logaritmicas, para contrastar, de
manera mas eficiente, los resultados del modelo con los datos empiricos de la mariposa
Sandia xami, a través de la pendiente de las rectas de regresion.

Las figuras signientes presentan las variaciones de los tamafios poblacionales, tanto para
la especie, como para el modelo en su régimen caotico.

y = 8.515-1.241%

3.5

25

0.5
2.5 3.5 4.5 55 6.5 7.5

Logaritmo de la magnitud de la variacién.
Grdfica 5: Espectro de potencias y linea de regresion para los datos de S. xami.

y = 6.065-0.435%x
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Grafica 6: Espectro de potencias y linea de regresion para el modelo de Altesor.
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La discrepancia entre ambas graficas es evidente, se puede ver que en Sandia xami los
parametros, ordenada al origen y pendiente, de la recta de regresion son 8.515 y —1.241
y los del modelo temporal son 6.065 y —0.435.

El parimetro importante s la pendiente, por lo tanto, en lo sucesive sélo
consideraremos este valor.

A la luz de estos resultados podemos concluir que el modelo es inadecuado, puesto que
no reproduce el patrén de la distribucién de las fluctuaciones, por lo que es necesario
modificarlo o cambiarlo, de tal manera que obtengamos una recta de regresion cuya
pendiente se asemeje mas a la observada en ¢l espectro de la serte natural (-1.241).
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CAPITULO III EL MODELQO CON ESTRUCTURA ESPACIAL

En este capitulo se describe el proceso de construccion del modelo espacio-temporal
densodependiente y estructurado en dos estadios.

Se parte de la discrepancia de los resultados del anélisis espectral de los datos de la
mariposa Sandia xgmi con la simulacion numérica del modelo de Altesor, reportada en
el capitulo anterior. La migracion se establece primero enfre dor parches, por ser ¢ste el
modelo mas simple; se termina con ires parches y tasas de migracién variables que
dependen de la diferencia, en tamafio, de las tres poblaciones.

Meodelo con variable espacial

Hay varias maneras posibles de introductr la estructura espacial en un modelo; si
nuestro modelo fuera continuo, podriamos utilizar, por egjemplo, un sistema de
ecuaciones diferenciales de reaccion-difusidn.

Ox/0t = e, lap(x) + fi(xy)

09/ = ¢, lap(x) + f,(xy)

Sin embargo, la historia natural de la especie sugiere un modelo discreto como el
propuesto por Altesor, por lo tanto, elaboraremos un modelo de parches, Para esto
consideramos que la poblacién vive en sitios bien localizados (Soberén ef al, 1988) y
suponemos que la migracion se presenta entre los grupos adultos.

La simulacion numérica la iniciamos considerando solamente dos parches.

La tasa de migracion (m) dc una generacion a otra se mantuvo fija durante todo el
proceso de simulacién, efectuando 4000 iteraciones por corrida.

La migracién se efectia de ia poblacién aduita dei parche con mayor densidad a la
poblacién adulta del parche con menor densidad.

0=

Grafica 1:: Migracién entre dos parches

Cada parche sigue una dindmica como la citada por Altesor en régimen cadlico y sélo
los excedentes migran.
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La dinamica de la migracién se expresa a través de las siguientes formulas:
P+ = p, () +[p, (- p, (0] [m]
po1+1) = py (O + [ py ()= p, (0] [m]

Iniciamos el proceso de simulacién con una tasa de migracién del 100% del excedente o
diferencia de las poblaciones entre los parches. La recta ajustada que obtuvimos, de los
logaritmos del tamafio de las variaciones y del nitmero de éstas (frecuencia), tuvo por
pendiente: -7.673.  (Gréfica 2)

Comparéndola con la pendiente de la dindmica de Sandia xami, la rapidez de cambio de
la ecuacién de regresion del modelo resultéd mayor.

y = 9.523-1.673%
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Logaritmo (X)

Gréfica 2: Espectro de frecuencias y linca de regresion, con una lasa de migracion del
100 %.

Al cambiar la tasa de migracion a un 90%, la pendiente de la recta cambié de -1.673 a
-1.786, contrario a nuestra intencién de obtener -1.241; a pesar de ello, seguimos
disminuyendo la tasa de migracion, obteniendo un cambio de tendencia al pasar del 60
al 50%, ya que la pendiente cambié de -2.401 a -2.377; al llegar 10% en la tasa de
migracién obtuvimos una pendiente de -0.932; el modelo que mas se acerco al
comportamiento de la mariposa, en cuanto a su pendiente, fue el que considerd una tasa
de migracion del 14.9%, pero la grafica logaritmica original diferfa considerablemente
de aquélla que representa a los datos empiricos de S. xami.
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y = 9.836-1.786%x

Logaritmo (Y)

0.5 1 15 p 2.5 3 35 4 45 5
Logaritmo (X}

Grafica 3: Recta de regresion. (Tasa de migracion del 90%).

El andlisis espectral de este modelo, con migracion entre dos parches a tasas constantes,
mostro lo inadecuado del mismo.

En virtud de estos resultados, consideramos una poblacién con ires parches, entre los

cuales se daba la migracidén con tasas constantes, y de las poblaciones mayores a las
menores, de manera andloga al modelo de dos parches.

Modificamos el programa de simulacién para considerar Ja migracion entre tres parches
de la poblacion.
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«
| > K’
Grafica 4: Migracion entre tres parches

La expresién cuantitativa de cada poblacién adulta en cada periodo de tiempo es la
siguiente:

py (1) =p, () + {fp, (- p, )]+ [P, (0~ p O]} {m}
P, v} = p, )+ {fp, = p, W) +[p, (- p, W} {m}
py (VD)= py (O + {{p, ()~ ps O]+ p, (1) py (0)} {m }

El resultado de la simulacion numérica del nuevo modelo mejora, pero al pasar de una
tasa del 10 al 9%, se presentd un cambio abrupto.

y = 10.929-2.274%x
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Grafica 5: Espectro de frecuencias de la variacién de la poblacién, con una tasa de
migracién del 50% entre tres parches.
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y = 9.438-1.909%x
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Grafica 6: Espectro de frecuencias de la variacion del tamafio de la poblacion, con una
tasa de migracidn del 30% entre {res parches.
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y = 7.704-1.336*x

Logaritmo (Y)

Logaritmo (X)

Grafica 7: Espectro de frecuencias de la variacién del tamafio de la poblacion, con una
tasa de migracién del 10%

Como se observa en los resultados anieriores, las tasas constantes de migracion no nos
conducen a un modelo adecuado, a pesar de considerar més de dos parches.

Los cambios o quiebres repentinos en la pendiente de la recta, a pesar del cambio
continuo de valor de Ia tasa de migracion, nos hicieron pensar que la hipdtesis de tasa de
migracién constante a través de todo el proceso no es realista; por lo tanto, el modelo
deberia contemplar una tasa de migracion variable y que dependiera del tamafio de las
poblaciones en el tiempo anterior, en virtud de que considerando tasas de migracién
constantes no nos conduce al comportamiento poblacional de la mariposa Sandia xami.
Ademas, parecia razonable considerar que la tasa de migracién, variable de un ticmpo
a otro, dependiera de la difercneia de Ja densidad poblacional entre los parches, esto es,
entre mayor sca la diferencia, la tasa de migracién debe ser mayor, en virtud de que la
diferencia es mayor. La pregunta era entonces: ,Qué hacer para reflejar esta situacion?

La primera idea fue considerar como tasa de migracion, variable, a la diferencia
absoluta de! tamafio de las poblaciones en el tiempo anterior; esto conducia a algunas
contradicciones, como el hecho de tener tasas de migracién irreales (mas del 100%, por
ejemplo). Para eliminar esta paradoja dividimos al valor absoluto de la diferencia del
tamatio de las poblaciones, entre el valor méiximo de ambas, obteniendo con ello una
tasa de migracién viable; es decir, un nimero entre el cero y el uno (0-100%). La tasa de
migracion considerada fue la siguiente:

wy (t41)=abs{ p, (1) - p, (0] /max{ p, (). p, (]
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La consideracién de esta funcién, de tasas de migracion variables con el modelo cuya
pendiente es de —2.233, muy alejada del ~1.241 de los datos empiricos; por lo tanto,
decidimos modificar esta funcién, w,, mediante alguna ponderacién fija. El primer
intento lo hicimos con una ponderacién del 50%, que cambié la pendiente a -1.845,
continuando con este procedimiento, obtuvimos una pendiente de --1.298, pero con una

grafica muy diferente a la de los datos empiricos:

y = 8.811-1.298%x

Logaritmo (Y)

0 1 2 3 4
Logaritmo (X)

Grafica 8: Espectro de potencias de la variacién del tamafio de la poblacion, con una
tasa de migracion ponderada wl, entre {res parches,

A continuacion cambiamos la funcién de migracién w,. La nueva funcién considerada
fue:
w, (i+1)=abs[(p, )~ p, O]/ [p ) + p, B)]

E] histograma del tamafio de las variaciones se ajustaba al de los datos empiricos de S.
yami, pero la pendiente de la recta de regresion fue de —1.862,

Por lo tanto, ponderamos la funcidon de migracion w, con diversos valores. Tomando
como porcentaje de ponderaci6n al 10.5%, obtuvimes un histograma y una pendiente
congruentes con los datos de la mariposa Sandia xami:
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Nimero de observaciones

111 139 167 194 222 250 2
a7 125 153 180 208 236 264

variacién del tamario de la poblacion

Grafica 9: Histograma de las variaciones del tamaifio de la poblacion, con tasa de
migracién ponderada w2.
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Grafica 10: Espectro de potencias de la variacién del tamafio de la poblacion, con una
tasa de migracion ponderada w2, entre {res parches.
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CONCLUSIONES

La sintesis, expresada en dos enunciados, de lo obtenido en el capituloe anterior seria la
siguiente:

1.- El modelo con dos perches no reproduce el espectro de la poblacion natural
considerada (Sandig xami), para ninguna de las funciones de migracion propuestas.

2.~ El modelo con tres parches reproduce ¢l espectro de la poblacién real cuando se
usa la segunda funcién de migracion.

Como la intencién de este trabajo es encontrar condiciones minimas para explicar las
fluctuaciones de la serie de tiempo de Sendia xami, crecrnos que el resultado obtenido es
satisfactorio, en virtud de haber mostrado que el modelo temporal de Altesor (1989), que
por si solo genera series de tiempo practicamente blancas, se estabiliza mediante la
introduccion de una estructura espacial, obieniendo un espectro anlogo al de una
poblacién natural.

El modelo desarrollado en la tesis muesira, mediante técnicas de analisis espectral, que la
migracién entre parches, expresada ésta a través de diversas funciones puede estabilizar a
la poblacién, haciendo que la magnitud de las variaciones del tamafio de las poblaciones
disminuya. En oiras palabras, la iniroduccién de la variable espacial, a través de la
migracion entre parches, modifica el comportamiento dinamico del modelo, cambiando el
color de su espectro del blanco al rosado. En conclusidn, el modelo de Altesor, modificado
con unha funcidén de migracién entre tres parches, se¢ puede estabilizar y ajustar a la
dinamica de una poblacién natural; en este caso, a la poblacién de Sandia xami del
Pedregal de San Angel

Este resultado se puede inscribir como un argumento en el debate acerca de si las
fluctuaciones irregulares en el tamafio de las poblaciones naturales obedecen a causas
exdgenas, como variaciones estocésticas en el nicho, o bien a dinamicas internas propias
de Ja especie. Lo mas probable es que la respuesta definitiva contenga elementos de ambos
puntos de vista, pero nuestro modelo sugiere elementos teoricos que le conceden peso al
argumento de que puede ser mas importante Ja dindmica intrinseca de la poblacion, ya que
fue a través de la migracion que se modificod la dindmica del modelo. Este resultado
concuerda con los obtenidos per Miramontes y Rohani (1998). Al analizar tres series de
tiempo de poblaciones de laboratorio, ellos encontraron que en su espectro de potencias, a
pesar de no ser poblaciones naturales, predominan las frecuencias bajas. De lo anterior se
concluye que el espectro rojo se encuentra tanto en poblaciones de laboratorio
(Miramontes y Rohani, 1998; Nicholson, 1957; Utida, 1957) como en poblaciones
naturales, en particular, en la poblacién natural de Sandia xami.

Esta tesis abre también la posibilidad de nuevas lineas de investigacion para el futuro. Si
tenemos un modelo minimo que reproduce el espectro de la mariposa, éste puede servir de
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base para la elaboracién de un modelo mas sofisticado que apotte elementos cuantitativos,
ademas de los cualitativos gue hemos obienido.

Una propuesta en este sentido serfa la incorporacion explicita del tamafio del parche a
partir de fotografias aéreas del Pedregal de San Angel, para diseflar un modelo con
capacidad de carga del medio diferenciada localmente.

Otra posibilidad seria la incorporacién de valores especificos de pardmetros demograficos,
conocidos o propuestos, de S, Xami. Es conveniente recordar que en el modeio hemos
utilizado parametros que hacen que la dindmica local sea cadtica. Este supuesto es muy
fuerte, aunque la existencia de atractores cadticos sea genérica sobre el rango de los
parametros (el numero de ventanas cadticas es infinita), bien podria suceder que las
dinmicas locales sean periddicas y que entonces la dindmica global fuese la superposicidn
de ellas v que el régimen cadiico global se alcanzase por la ruta de la cuasiperiodicidad
(Rohani y Miramontes, 1995). Aunque en este momento no tenemos elementos que
sustenten esta posibilidad (recuérdese que la serie de tiempo con la que hemos trabajado,
corresponde a la medicidn temporal de la densidad en un solo parche y esta no se ve
periddica), la obtencion de los pardmehos demogréficos reales de la poblacidn nos
permitiria descartar formalmente esta situacion.

Por ultimo quisiéramos invitar a los posibles lectores de este trabajo a contribuir con sus
criticas y comentarios. La Biologia Teé6rica es una disciplina joven que requiere de la
contribucién de muchas mentes abiertas a lo nuevo para afirmar sus incipientes pasos.
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