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RESUMEN

Entender las diferencias en diversidad entre diferentes lugares implica, en esencia, los mecanismos
de diferenciacion del nicho al interior de la comunidad: parece ser que los sistemas ecoldgicos
tienden a ser mas diversos en este sentido. También parece que ciertas condiciones ecoldgicas,

como la abundancia de recursos, pueden inducir la evolucion de especies con nichos diferentes.

En este modelo pongo a prueba la hipétesis de que las condiciones de mayor densidad de
individuos en una poblacién, debido a una abundancia de recursos y otros factores como baja
dispersién, promueven la evolucion de alternativas del nicho ecoldgico, aun cuando la Unica

interaccion entre los individuos es la competencia.

Construi un modelo espacialmente explicito de una poblacién asexual en un ambiente con
dos recursos, donde los individuos competian de forma local por éstos y donde al inicio s6lo podian
usar uno de ellos, pero donde la poblacién tenia la capacidad de evolucionar para usar el segundo
recurso. Bajo las condiciones del modelado los resultados fueron positivos: la agregacién produjo
un efecto de seleccion dependiente de la frecuencia que aceleré la diferenciacién del nicho debido

a gue la fuerza de la exclusion competitiva entre individuos de fenotipos parecidos aumenté

El cambio fenotipico procedié por una trayectoria que se movi6 de una forma discreta en el
paisaje adaptativo. Otros aspectos incorporados en el modelo como la baja dispersion y la
plasticidad fenotipica aceleraron aun mas la evolucion del nicho. Este fendbmeno de segregacion del
nicho ecoldgico nos puede ayudar a explicar patrones de especiacion simpatrica observados en la

naturaleza.



ABSTRACT

Underlying the explanation of the differences in diversity between different environments is the
explanation of how species evolve to use different ecological niches: it seems that ecological
systems have a tendency to be more diverse in this sense. It would seem that certain ecological

conditions, like resource abundance, can promote the evolution of species with different niches.

In this model | tested the hypothesis that conditions of higher density of individuals within a
population, whether it is due to resource abundance or low dispersion, promote the evolution of

niche alternatives, even when the only interaction between individuals is competition.

| constructed a spatially-explicit individual-based ecological model of an asexual population
living in a space with two resources in which the individuals competed locally for them, and in which
the individuals did not have the initial ability to use the second, but were endowed with the ability to
mutate as they reproduced, which enabled the population to evolve to use the second resource.
Within the context of the model the results were positive: aggregation accelerated the process of the
niche differentiation because the force of competitive exclusion between individuals of similar

phenotypes was higher.

The phenotypic change in the adaptive landscape had a route which had seemingly discrete
moments, in which the trajectory seemed to revolve around attraction zones. Other variables such
as low dispersion rates and the incorporation of phenotypic plasticity accelerated even more the
niche differentiation. This niche segregation phenomenon can help us understand patterns of

sympatric speciation observed in nature.



1. INTRODUCCION

Las especies que conforman una comunidad necesitan ocupar nichos diferentes para poder coexistir,
lo que promueve la evolucion de muchas adaptaciones particulares, como en el ejemplo de los
pinzones de Darwin (Dall et al. 2012). Aclarar cudles son las condiciones que provocan la diversidad
y la coexistencia de las especies y sus interacciones es una pregunta frecuente en ecologia (Palmer,
1994; Gaston, 2000) La diferenciacion del nicho ha sido estudiada a nivel interespecifico (Fargione y
Tilman, 2005, Narwani et al. 2013) pero también a nivel intraespecifico (Bolnick et al. 2011). En este
trabajo me enfoco en averiguar cdmo se da la diferenciacién del nicho ecoldgico entre los individuos
gue componen una poblacién. Propongo un mecanismo de segregacién de caracteres que ocurre
bajo condiciones de agregacion de individuos, mismo que puede promover la variacion genotipica

dentro de una poblacion.
2. OBJETIVOS

El objetivo de este trabajo fue evaluar teéricamente si una poblacion sujeta a competencia por dos
recursos (mediada por un caracter sencillo que impone una disyuntiva en su Us0) en un escenario
espacialmente explicito puede experimentar diferenciacion espontanea del nicho mediada por la

densidad de distintos fenotipos.
2.1. Hipotesis

Una mayor cantidad de recursos o una baja dispersion y la alta densidad que esto genera puede
provocar la evolucién en la distribucion del caracter, empujando a la poblacion a segregarse en dos

variantes diferentes a mayor velocidad que en situaciones de baja densidad.
3. ANTECEDENTES
3.1. El nicho ecolégico y la coexistencia de las especies

El nicho de una especie se define cominmente como la suma de los requerimientos ambientales de
la misma (Hutchinson 1957, 1961). Este concepto es importante aunque es dificil de medir (Leibold,
1995). La definicion de Hutchinson es una de las mas precisas (Godsoe, 2010). Segun ésta,
considerando que el ambiente puede ser representado como un hiperespacio de n dimensiones,
donde cada una de éstas representa una variable ambiental, la porcion de ese espacio donde la
especie puede sobrevivir y reproducirse representa su nicho. Una presuncion importante de muchos
estudios ecoldgicos es el hecho de que el nicho es fundamentalmente idéntico entre individuos de la
misma poblacién y especie (Nakamura, 2009). Las diferencias del nicho entre individuos afectan
procesos como la especiacion (Broennimann et al. 2007). Un nicho que permanece igual puede

favorecer la especiacion alopétrica (Wiens y Graham, 2005) y uno que es variable puede promover la



especiacion simpétrica (Levin, 2005). El papel de la diferenciacion del nicho se considera importante

para mantener la biodiversidad en diferentes escalas ( Leibold y McPeek, 2006).

El proceso de diferenciacion de una especie en varias, en el que los diferentes fenotipos
aprovechan diferentes fuentes de recursos o estdn adaptados a diferentes condiciones se denomina
radiacion adaptativa (Schluter, 2000c). Para que un proceso de evolucién se reconozca como una
radiacion adaptativa, ciertas caracteristicas se deben de cumplir: las especies deben tener un
ancestro comun, debe de haber habido una especiacion rapida a partir de éste, y sobre todo, debe
haber una asociacién entre los ambientes bidtico y abibtico y las caracteristicas fenotipicas de las
especies, es decir, adaptaciones de cada especie que les permitan sobrevivir en su ambiente. Estas
adaptaciones deben de estar genéticamente determinadas. Dentro del paradigma actual de la teoria
evolutiva, una de las ideas mas aceptadas es que deberia de haber una progresion continua de la
evolucién de las especies hacia nichos cada vez mas especializados. En las palabras de R. Fischer:

“la evolucion implica una adaptacion continua y progresiva, nada mas” (Schluter, 2000b).

La competencia por recursos juega un papel fundamental en la evolucién y la diferenciaciéon
de nichos. La competencia intraespecifica en particular puede tener un efecto diversificador sobre las
poblaciones (Bolnick et al. 2003; Bolnick y Fitzpatrick, 2007; Svanback y Bolnick, 2007). Debido a la
diferenciacién de los caracteres que permiten aprovechar diferentes recursos, los efectos de la
competencia entre los individuos pueden llevar a la evolucién de polimorfismos promoviendo el uso
de diferentes fuentes de recursos (Svanback y Bolnick, 2007). En vista de la importancia de la
variacion intraespecifica para la evolucion de las especies, hay preguntas relevantes que hacer al
respecto de como la cantidad de variacion fenotipica y su heredabilidad al interior de las poblaciones

afectan el comportamiento de los modelos de coexistencia (Bolnick et al. 2011).
3.2. Ecologia y sistemas complejos

Cuando nos referimos a una comunidad o ecosistema como un sistema complejo, lo hacemos
porque reconocemos en un ambiente determinado una gran variedad de especies que se
interrelacionan y se reparten de forma notable varios nichos. Responder por lo tanto preguntas
relacionadas con la aparicion de esta variedad de nichos contribuiria con nuestro entendimiento de la
coexistencia de las especies. Aqui debemos parar para hacer una distincion clave: por un lado,
tenemos la complejidad tal y como se reconoce de una manera intuitiva: mas especies y una
estructura de la comunidad méas compleja. Por otro lado, la complejidad comprendida de una manera

formal, enmarcada en el estudio de los llamados sistemas complejos.

La teoria de sistemas complejos surgié gracias a una serie de descubrimientos tedricos y
experimentales enmarcados en el reconocimiento de la prevalencia de la no linealidad en la

naturaleza. Un ejemplo de esto es el descubrimiento de Edward Lorenz de las trayectorias cadticas



en simulaciones del clima (Gribbin, 2004). Esta disciplina estudia sistemas formados por muchas
partes heterogéneas que interactlan entre si y que se encuentran en un estado critico a medio
camino entre una completa correlacion u orden y otro de total independencia. La metafora “entre el
cristal y el humo” fue acuiada por Atlan (1979) para describir estos sistemas que se encuentran en

un estado critico entre orden y azar.

No hay una medida Unica de la complejidad, siendo esta definicion un problema actual. A
pesar de esto, se saben reconocer algunas de sus huellas fenomenolégicas, algunas de las cuales
son: (1) fractalidad o autosimilaridad, es decir, presentan estructuras discernibles en cualquier escala
espacial y sus fluctuaciones siguen reglas de distribucién de abundancia de ley de potencias. Este
tipo de relaciones son prevalentes en biologia (Brown et al. 2002); (2) criticalidad autoorganizada:
este tipo de sistemas evolucionan solos hacia un estado critico donde una perturbaciéon pequefia
puede causar efectos de cualquier tamafio; (3) tienen propiedades emergentes: el todo es mas que la
suma de las partes; (4) poseen ruptura de simetria 0 aparicion de estructuras en donde previamente
existe homogeneidad; (5) atractores extrafios, es decir, la trayectoria en el espacio de estado o
espacio fase (que resume las dimensiones del sistema) es extremadamente sensible a las
condiciones iniciales y su dinamica es alrededor de una senda de atraccion fractal (Bak et al. 1988;
Miramontes, 1999; Pagels, 1991).

Los sistemas ecoldgicos son sistemas complejos. Ecosistemas, comunidades y poblaciones
se componen de elementos heterogéneos que pueden interactuar de formas no lineales. En este
contexto se conocen las condiciones bajo las cuales aparece caos en modelos ecoldgicos simples de
estos sistemas (May, 1975). En poblaciones naturales se ha demostrado la aparicion de dinamicas
cadticas en poblaciones experimentales de escarabajos (Constantino et al. 1996) y hay evidencias
del fendmeno en poblaciones de roedores (Turchin y Ellner, 2000) y en poblaciones de roedores bajo
depredacién por mustélidos (Hanski et al. 1993). Este fenédmeno podria contribuir a la coexistencia de
individuos de fenotipos diferentes. Se ha observado que la dinamica cadtica, en la forma de
fluctuaciones cada vez menos sincronizadas de las diferentes poblaciones que forman una
comunidad disminuye la probabilidad de que todas se extingan al mismo tiempo (Allen et al. 1993).
Esto puede ser la explicacion de la “paradoja del plancton”™ el hecho de que parece haber mas
especies de plancton en la columna de agua del mar de lo que podria permitir la fuerza de la
exclusion competitiva bajo las condiciones y recursos disponibles. En el caso de metapoblaciones,
las fluctuaciones cadticas desincronizan las fluctuaciones poblacionales de los demes y permiten su
coexistencia (Huisman y Wessing, 1999). Cabe preguntarse si un mecanismo de esta naturaleza
podria tener un efecto similar entre los organismos de una sola poblacion con fenotipos ligeramente
diferentes, y ademas como los elementos del ambiente podrian promover esta situacion, de tal forma

gue la diferenciacion del nicho seria el resultado.



3.3. Desenredando los factores asociados a la complejidad. Fendmenos relacionados con las

adaptaciones y la especiacion.

Aunque la exclusion competitiva sucede, bajo condiciones ecoldgicas realistas la condicién de
presencia de una sola especie ocurre sélo bajo condiciones muy estrictas (Le Galliard et al. 2003). El
resultado de la competencia entre individuos depende de distintos factores que modulan la
coexistencia de variantes dentro de una poblacion. Los sistemas ecoldgicos tienen elementos
abidticos y bibticos que interactian entre si (estos ultimos forman una compleja red de organismos
gue interactian con los elementos abi6ticos y entre si mismos). En total, estas interacciones pueden
ser: (1) interacciones intraespecificas, (2) interacciones interespecificas; (3) interacciones con el
ambiente; (4) Interacciones entre los componentes del ambiente (Varughese, 2011). La importancia

relativa de estas interacciones cambia la evoluciéon del sistema ecoldgico.

Por ejemplo, el espacio es un factor que regula la coexistencia de las especies. Los modelos
ecoldgicos muchas veces asumen la hipétesis del campo medio, lo que implica que los elementos
gue interactian estan mezclados uniformemente, sin que haya estructura espacial (Law et al. 2000).
La incorporacion del espacio en los modelos cambia las predicciones pues permite a las especies
relajar la competencia: introducir este factor implica una reduccioén en la cantidad de encuentros entre
los posibles competidores, provocando asi una disminucion del efecto de las interacciones que
introducen inestabilidad. Este factor es una condicion crucial que modifica las relaciones entre los
organismos y permite la persistencia de las especies dentro de los sistemas ecolégicos (Morozow y
Poggiale, 2012). Este fendmeno ha sido reconocido tanto por trabajos teéricos (Durrett y Levin, 1994;
Bolker y Pacala, 1997) como experimentales (Ellner et al. 2001, Molofsky y Ferdy, 2005).

Otro determinante son los recursos disponibles para una poblaciéon y su disposicion espacial
y temporal. Por ejemplo, hay evidencias de que la especiacion simpatrica es un resultado probable
de la competencia por recursos (Dieckmann y Doebeli, 1999). En este contexto, se sabe que la
especiacion no requiere necesariamente la presencia de barreras geograficas que induzcan la
alopatria (de Aguiar et al. 2009) porque algunas condiciones ecolégicas como los gradientes
ambientales de recursos puede promover la especiacion simpatrica, siendo este proceso mas
pronunciado o mas efectivo cuando el gradiente tiene una pendiente media, ya que las interacciones
locales a lo largo del gradiente producen seleccion dependiente de la frecuencia que resulta en

patrones de segregacion de nuevas especies (Doebeli y Dieckmann, 2003).

La fuerza de la recombinacion sexual también es un factor importante, pues la aparicion de
una adaptacion ecologica novedosa puede deberse a la union de genes como resultado de la
recombinacion de genes con caracteristicas tales que juntos confieren una adecuacion relativa mayor

(por efectos epistaticos), que separados. Sin embargo, la misma recombinacién también puede



destruir genotipos ya adaptados a condiciones particulares (Friedman et al. 2013). Otro aspecto es la
dispersion de los organismos. Estudios hechos sobre la dispersion nos indican que altas tasas de
dispersién hacen la aparicion de especies mucho mas dificil (Claramunt et al. 2011; Kissel y
Barraclough, 2010) y que la baja dispersion promueve la diversidad en metacomunidades. Por otro
lado, en comunidades donde la competencia intraespecifica es fuerte, la baja dispersién al momento
de replicarse seria una desventaja. Esto se ha documentado en el caso de comunidades vegetales,
donde hay un efecto negativo por la presencia de competidores de la misma especie (Harms et al.,
2000; Lebrija-Trejos et al. 2014).

3.4. ¢ Es la complejidad en sistemas ecoldgicos un resultado probable?

La idea de un sistema ecoldgico como un sistema que se desarrolla hacia un punto en particular, en
donde hay mas estructura y dinAmicas complejas se hace mas convincente si conocemos los
factores y mecanismos exactos que promueven la evolucidn y coevolucién de las especies,
mencionados algunos en la seccién anterior. Ahora bien, no se tiene claro si los sistemas ecolégicos
poseen realmente la capacidad, bajo ciertas condiciones, de tener mas especies y por lo tanto mas
nichos. Esta pregunta es importante porque la biodiversidad podria estar ligada a la estabilidad y
resiliencia de los ecosistemas, constituyendo un indicador de su funcionamiento y salud (Mace et al.
2012; Parrot, 2010).

La pregunta implica entender hasta qué punto un sistema ecoldgico tiende a ser un conjunto
de poblaciones que tienen la misma posibilidad de sobrevivir y de morir bajo diferentes condiciones
(es decir, una comunidad neutral) o un conjunto en donde hay una diferenciacion del nicho entre las
especies, ya sea porque evitan la competencia o porque se benefician mutuamente. Es importante
encontrar aquellas condiciones ecolégicas que estan relacionadas especificamente con la
segregacion del nicho y la aparicion de distintos caracteres funcionales. Usando como ejemplo a las
comunidades ecoldgicas, éstas emergen como consecuencia del establecimiento exitoso de ciertas
especies, influenciados por procesos como la exclusion por competencia, y posteriormente, en
escalas mas grandes de tiempo, por la especiacion y la inmigracion natural (Brannstrém et al. 2011).
Averiguar como surge la diversidad a este nivel implica entender cémo cada uno de estos pasos va
estructurando la comunidad, cambiando la forma en que se dan las interacciones entre organismos y
su ambiente, bidtico y abiotico. En el caso de una sola poblacion, puede postularse un escenario
sencillo, tomando en cuenta la competencia intraespecifica dentro de una poblacion donde cada
individuo tiene un fenotipo ligeramente distinto, que le confiere habilidades competitivas diferentes y

por lo tanto donde puede haber segregacion de nicho.

Me enfoco particularmente en el caso de los individuos dentro de poblaciones, pues me

parece importante investigar la capacidad de evolucionar de las poblaciones y como los individuos



puedan adaptarse a una caracteristica del ambiente, en contraste con el escenario donde las
especies ya estdn determinadas en sus caracteristicas evolutivas y que llegan con esas
caracteristicas a formar parte del ensamble. La realidad, por supuesto, es una mezcla de ambos
escenarios, pero me parece importante investigar esto como un primer paso conceptual.
Experimentos con E. coli muestran que en poblaciones donde los individuos coexisten en el espacio
puede haber segregacion del nicho de los individuos, especializdndose unos en crecimiento rapido y
otros en crecimiento lento en relacién al uso de dos fuentes distintas de carbono. Un tipo de bacterias
es capaz de cambiar rapidamente al uso de una fuente distinta a la glucosa mientras que la otra es
incapaz (Herron y Doebeli, 2013). Las diferencias individuales son capaces de contribuir a la
evolucién de linajes divergentes partiendo de una sola poblacién en el caso de animales (McKinnon
et al. 2004) y bacterias (Koeppel et al. 2013). La especiacién simpatrica en bacterias es dirigida por la
seleccién natural paulatina de loci que confieren ventajas en diferentes ambientes (Friedman et al.
2013).

3.5. Un mecanismo para generar segregacion de caracteres al interior de una poblacién

La competencia depende de la similitud del nicho. Los organismos que poseen el nicho mas parecido
son los que pertenecen a una misma poblacion, pues tienen necesidades muy similares de recursos
y condiciones. Esto es un hecho reconocido desde que se formul6 el principio de exclusion
competitiva, y contintia siéndolo (Violle et al. 2011). Podemos preguntarnos entonces ¢Qué sucede
cuando aumenta la densidad de una poblacion de organismos con nichos muy similares?
Imaginemos una poblacion asexual donde los individuos compiten por un recurso y en la que hay
variacion entre los individuos que permite a algunos aprovechar un segundo recurso. Ademas de
esto, pensemos en que hay una disyuntiva en estos caracteres, 10 que no permite aprovechar bien
ambos recursos al mismo tiempo. Si los individuos que componen la poblacion sélo aprovechan el
primer recurso bien, las variantes que son menos eficientes en aprovecharlo sufriran los efectos de la
exclusion competitiva intraespecifica. Sin embargo, si estas variantes son capaces de aprovechar el
segundo recurso mas eficientemente, bajo un escenario donde el primer recurso se agota conforme
la porcion de la poblacion capaz de usarlo muy bien crece, y si asumimos que la competencia se da
de forma local y de manera mas intensa entre los individuos mas parecidos, las variantes tendrian
una ventaja selectiva. Asi, la seleccion natural estaria sujeta a la frecuencia de los distintos genotipos

y dependeria de las condiciones de agregacion (figura 1).

Ahora bien, ¢qué condiciones provocan cambios en la densidad de una poblacion? Los
cambios en la densidad de la poblacion dependen en primera instancia de la cantidad de recursos,
puesto que éstos promueven la reproduccion, por lo que entre mayor cantidad de recursos la

densidad también deberia de aumentar. Asimismo, los organismos como bacterias tienden a ir y



permanecer donde hay recursos (Eisenbach, 2011). Otro efecto de las agregaciones de recursos que
podria aumentar la velocidad a la que ocurre la segregacion del nicho es un incremento en la tasa de
aparicion de nuevas variantes, ya que implica que aparecen mas individuos potencialmente
mutantes, capaces de aprovechar diferentes fuentes de recursos. Estos hechos nos llevan a la
conclusion de que los sitios abundantes en recursos son relevantes pues promoverian los encuentros

entre los individuos de nichos similares que tienden a ir hacia ellos (figura 2).

Otras variables afectan las condiciones de agregacion de variantes dentro de una poblacion.
La distribucion espacial de los genotipos afecta el grado de competencia intraespecifico puesto que
modifica la posibilidad de encuentros entre individuos, relajando o aumentando la competencia por
los recursos (figura 3). Se puede inferir que un espacio infinito o enorme, junto con una tasa de
dispersién media a alta en teoria haria que la homogeneidad del sistema tardara en cambiar, pues no

habria presion sobre la sobrevivencia dependiente de la interaccidn entre organismos.
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Figura 1. Los individuos tienen un fenotipo que se compone de dos elementos, diferentes en
valor. Cuando el genotipo da la capacidad de aprovechar bien el recurso 1, no se aprovecha bien
el recurso 2 (individuos blancos) y viceversa (individuos grises). Si las condiciones de interaccion
son laxas, los individuos que consumen bien el recurso 1 dominan. Si la agregacion es alta, la
competencia por el recurso 1 hace que las variantes que pueden tomar bien el recurso 2, aunque

sea menos abundante que el 1, se vean favorecidas.

La suposicion de que los individuos pueden en principio variar ligeramente en la forma en que

aprovechan los recursos y en cémo interactian es la clave de este mecanismo: bajo esta presuncion



y si las condiciones permiten la coexistencia durante el tiempo suficiente como para que ocurra la
evolucion, el sistema ecoldgico entra en una dinamica en conflicto: en principio todos los individuos
necesitarian ir al mismo sitio con recursos y esto provocaria inestabilidad por la exclusion
competitiva; pero bajo la posibilidad de variar en la forma en que se usan los recursos, si los nuevos
elementos de la poblacion son ligeramente diferentes en principio las variantes que méas sobrevivirian
serian aquellas que usaran recursos ligeramente distintos. La mayor interferencia competitiva

deberia empujar la aparicion de variantes.

(@)
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Figura 2. Las agregaciones de recursos poseen en teoria la capacidad de aumentar la densidad,
ya sea promoviendo la reproduccion, atrayendo a los organismos hacia las mismas, o
promoviendo su permanencia en el lugar, o una mezcla de estos procesos (a), en contraste con un

sitio donde haya menos y su distribucion sea mas homogénea (b).

Cabe preguntarse ahora qué le podria suceder a la dindmica poblacional si esto ocurre. Ciertas
dinamicas cadticas en sistemas complejos surgen precisamente cuando hay dindmicas en conflicto,
como en el mapeo logistico: una parte de la ecuacion hace que el nUmero suba pero otra hace que
disminuya. Cuando el pardmetro que controla el crecimiento tiene cierto valor, estas dindmicas en
conflicto llevan a la aparicion de dinamica cadtica. Mencioné el caso de que la dindmica cadtica
puede aumentar la sobrevivencia de poblaciones locales en un escenario de metapoblaciones por

disminuir la interaccion. En este mismo sentido, la dinAmica que propongo podria llevar a relajar la



competencia y a una segregacion del nicho promoviendo una disminucion en la correlacién del uso

de recursos de los individuos al interior de la poblacion.
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Figura 3. Si hay poco espacio para los individuos de una poblacién, como se ve en (a), o la tasa de
dispersion es baja, como se ve en (b), la densidad aumenta.

4. METODOLOGIA

4.1. Modelos y simulaciones como herramientas ecoldgicas.

Estudiar en el campo la evolucién natural de una poblacién presenta un problema logistico dificil de
superar, pues debe pasar una cierta cantidad de tiempo para que podamos observar el cambio en el
genotipo y fenotipo de las poblaciones. Una alternativa es simular la evolucién de una comunidad
mediante una computadora. El rapido aumento de la velocidad de las computadoras nos permite
modelar las comunidades de forma mucho mas realista: la ecologia tedrica ha evolucionado y atras
se han quedado los modelos basicos, pues la velocidad de las computadoras actuales nos permite
elaborar simulaciones en donde los individuos nacen, mueren y se mueven en un espacio virtual. El
modelado de sistemas ecoldgicos es un campo creciente de investigacion (Caldarelli et al. 1988;
Drossel et al. 2001; Drossel 2004; Anderson y Jensen, 2005; Loueille et al. 2005; Williams y
Martinez, 2000) y una meta actual es construir modelos en los que las propiedades de sistema

emerjan de la forma mas natural posible (McKane y Drossel, 2006; Bornholdt et al. 2005).

Una clase de modelos Utiles para entender la estructuracién de la comunidad son los modelos
basados en el individuo. Cada individuo se representa como una entidad discreta con propiedades

gue le permiten responder a su ambiente y a otros individuos (Law et al. 2000). Estos modelos son



una implementacién de modelos basados en agentes. Para todo fin practico, los términos modelo
basado en el individuo y modelo basado en agentes se refieren exactamente a lo mismo, sensu
stricto (Reuter et al. 2011). Estos modelos también tienen limitaciones: ya que intentan capturar mas
caracteristicas explicitas de los sistemas ecol6gicos, son mas complejos de interpretar y dificiles de
comunicar en términos comunes (Grimm y Railsback, 2005), pero son un enfoque que permite
analizar la aparicion de caracteristicas globales en términos de los individuos, lo cual es necesario en
este modelo, para observar el proceso de especiacion desde el nivel individual. Uno de los éxitos de
su uso ha sido descubrir que ciertos patrones ecoldgicos de distribucién pueden ser generados por
simulaciones en donde los principales eventos de la historia de vida de los individuos suceden al

azar, lo cual nos pone sobre aviso sobre la importancia de los procesos histéricos (Bell, 2000).

4.2. Propiedades generales del modelo

Este es un modelo de una poblacién asexual, donde cada individuo es representado explicitamente y
posee cierta autonomia respecto a los demas. Los individuos obedecen reglas que determinan como
interactian con el ambiente y con los demas individuos, de acuerdo a variables que regulan la
competencia y la capacidad de usar distintos recursos. EI modelo es espacialmente explicito,
habiendo un ambiente continuo de dos dimensiones. No hay condiciones de frontera, aunque si un
espacio finito, pues éste tiene forma toroidal. Considero nimeros relativamente grandes (~ 3000) de
individuos, pero no del orden de millones, como en estudio de particulas de gas, por lo tanto, la

escala espacial es a nivel de mesoescala.

Un programa eficaz para hacer simulaciones basadas en agentes es la implementacion de
Java llamada NetLogo (Wilensky, 1999). Es rapida y util, y su uso en investigacion ecoldgica se ha
extendido (Thiele et al. 2012; Stigberg, D., 2012). La desventaja es que los resultados son dificiles de
analizar. Una herramienta reciente dentro del lenguaje R (R Core Team, 2012), llamada RNetLogo,
permite usar NetLogo desde R (Thiele et al. 2012), con lo cual se hace sencillo extraer series de
tiempo y otros datos para analizarlos posteriormente y calcular indices relevantes. En este trabajo

utilicé estos dos programas combinados para realizar las simulaciones y analizar los resultados.

4.3. Tipos de variables y ecuaciones

En todo modelo basado en agentes, hay tres tipos generales de variables: 1) variables globales, 2)
variables asociadas al espacio, 3) variables asociadas a los agentes. (Reuter, 2011). Las describiré a
continuacion en el caso de mi modelo. Con el fin de poder simular la competencia y la adaptacion a
un nicho, es necesario asignar un genotipo y un fenotipo a los agentes. El genotipo de cada individuo
€s un numero tomado al azar de una distribuciéon normal con media u = 1y desviacién estandar ¢ =
1.
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Gi~Nu=10=1)

Al momento de reproducirse, los nuevos individuos mutan su genotipo de acuerdo a la

siguiente regla:
G,i = Gi + €1
e;~N@u=0,0=0.05)

Donde G’ es el genotipo del nuevo individuo, y e; es un nimero tomado de una distribucién
normal con media cero y desviacion estandar 0.05. Adicionalmente, en una variante del modelo se
aflade mas variacion, es decir, simulo saltos grandes en el genotipo, de acuerdo a una instruccion

gue dependiendo de un numero al azar introduce un error adicional.
G;=G;+e +0

{ sir ~[0,1000] =997 - e, ~N (x = 0,0 = 10)
sir ~[0,1000] < 997 — e, =0

Donde e, es numero tomado de una distribucion normal con media cero y desviacién estandar
10 si r, que es un numero generado al azar en el intervalo cerrado [0, 1000] es mayor o igual
gue 997. De este genotipo depende el fenotipo z de los organismos. Modelo el fenotipo mediante un
par ordenado de niumeros y un conjunto de reglas que regulan el comportamiento de los individuos
con el ambiente y con otros individuos de acuerdo a estos valores. El fenotipo z consiste de un par
ordenado de dos numeros que son una funcién de su genotipo y de cuyos valores depende el
aprovechamiento de los dos recursos del ambiente. Por esto, denomino a estos dos componentes
del fenotipo eficiencias de uso de recursos, y los identifico como z; y z,. Su valor se encuentra en el

intervalo [0, 1]:
z = f(G)
z = {2y, 23;}
z; €10,1]; z, € [0,1]

Un hecho reconocido en la segregacion de caracteres funcionales es que no se puede ser bueno
para todo, siempre hay disyuntivas o trade-offs entre los caracteres que le permiten a las especies

estar adaptadas a diferentes recursos (Roff y Fairbain, 2007). Por esta razon esta presente la
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propiedad de que estos dos componentes no pueden ser iguales, uno siempre debe ser mayor que

otro, para simular un trade-off o disyuntiva en el uso de recursos:
Z1 F Zy

Las funciones especificas con las que calculé z; y z, fueron las siguientes:

Eficiencia de consumo 1:

1 — e—0.5 (x—-Gy)
Zli = 1 + _1 X

1+ e—0.5 (x—-Gy)

Eficiencia de consumo 2:

1 — o~ 05(—G+c

1 + e-05(F-GD+c

ZZi=1+ _1X

Donde X es un parametro de referencia (de valor 0.1 en la simulacién) con el cual se calcula
la diferencia respecto al genotipo G; de cada individuo para obtener z; y z,, mientras que el

parametro C regula la distancia entre las distribuciones de estas dos eficiencias de consumo. Esto

provoca que para un mismo genotipo los valores de las eficiencias de consumo no puedan tener dos
valores iguales (su valor en la simulaciéon fue de 7). Esto reproduce el comportamiento de que
conforme un individuo es mejor en el uso de un recurso, no es capaz de usar el otro igual de bien, y
todo depende de la distancia c. En la figura 4 se muestran la gréafica de ambas funciones. Un ejemplo
de una regla parecida es el trade-off entre poder aprovechar eficientemente glucosa o acetato como

fuentes de carbono en E. coli (Herron y Doebeli 2013).
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Figura 4. Valor de los componentes del fenotipo, eficiencia de uso de recursos 1y

2, de acuerdo al valor del genotipo

La reproduccion de los individuos de la poblacién depende de su biomasa. Esta cambia segun la

siguiente ecuacion:

Donde f(z) es la funcién que regula cuanto de los recursos 1 y 2 toma el individuo
dependiendo de sus valores de z; y z, 0 de la competencia local, B; es la biomasa y d es una
constante que se le resta a cada individuo cada iteracion para simular la pérdida de energia y
biomasa normal del metabolismo (con el fin de que esta acumulacién no sea positiva todo el tiempo).

Los agentes se reproducen generando otro individuo si su nivel de biomasa supera un umbral By:

SiB; =20 Bn reproducirse
siB; < B,,;, mnoreproducirse

Donde B; es la biomasa del individuo y Bni, es el limite minimo de reproduccion. Los
individuos mueren si su biomasa baja por debajo de 0 y si en su vecindad hay mas de 6 individuos.
Esta ultima regla es importante para optimizar la velocidad de la simulacion, que se vuelve muy lenta

si el numero de agentes crece demasiado.

La tasa a la que un individuo toma los recursos es dependiente de la capacidad individual
para tomar distintos tipos de recursos y de la densidad local, ya que dentro de cada parche y a cada
momento los agentes experimentan diferentes grados de abundancia de individuos con fenotipos

competitivamente relevantes. Si el individuo se encuentra solo, sin competencia local, el cambio en
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su biomasa depende sélo de sus eficiencias de consumo multiplicadas por el recurso respectivo en

el ambiente:
fl(Zi) = ZliRlp + ZZiRZp

En cambio, si el individuo se encuentra rodeado por otros, el cambio en su biomasa esta
determinado por su eficiencia del uso de recurso multiplicado por el recurso del ambiente, y todo
esto ponderado por un kernel normal, que es una funcion que determina la fuerza relativa de la
competencia (Bolker et al. 2000), en el cual la diferencia de la eficiencia respecto a la eficiencia
media de los individuos en el radio dentro del cual ocurre la competencia determina cuanto disminuye

el uso del recurso:

—(Z1i - ?)2
202

f2(z;) = (Zli Rlp) 1+ (—exp )

—( 23 — Zz_r)z
202

+ (Zzl- Rzp) 1+ (—exp )

Donde z; —z," es la diferencia entre la eficiencia del consumo 1 o 2 del individuo con la
media de la eficiencia de consumo 1 6 2 de los individuos que se encuentran en el radio r donde
ocurre la interaccién, y o es un parametro del kernel normal que regula la amplitud de la distribucién
del kernel y por lo tanto la fuerza de la competencia entre distintos fenotipos, y cuyo valor se fijo en
0.1. Conforme la distancia z; — z,” se hace menor, la funcién penaliza la ganancia de energia, que
tiende a hacerse 0 (figura 5). El resultado es que los individuos que estan cerca entre si del caracter
se quitan mas energia al momento de tomar el recurso que aquellos alejados. Esta parte del modelo
tiene por objetivo simular una situacion en la que hay una porcién de la poblacién que es una mejor
competidora al momento de tomar los recursos y se apropia de ellos completamente, pero que tiene

menos éxito en esto conforme los competidores poseen un fenotipo similar.
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Figura 5. Porcentaje de penalizacién sobre la biomasa que pueden adquirir los individuos en

funcion de la diferencia de la eficiencia de consumo del individuo focal (z;) con la eficiencia

de consumo media de los individuos competidores en la vecindad local ( ﬁ)

La regla de movimiento mas simple es la siguiente. El individuo gira una cantidad rt determinada por
dos parametros: fa, la cantidad total de grados que el individuo gira y 8b , un error sobre esta
cantidad para que haya un elemento de azar en la trayectoria de la dispersion. Después, se mueve

una cantidad fija D para adelante (fd):

rtaopy — fdD

En la regla mas complicada de movimiento, usada en la simulacién principal, el individuo
calcula primero si en el parche delante de él el recurso 1 supera un umbral s. Si esto es asi, examina
la cantidad de R1 en el parche adelante a la derecha (R1,) y en el parche adelante a la izquierda
(R1,), después de lo cual gira una cantidad fija 8¢ en la direccién donde se encuentra la mayor
cantidad. Esta direccionalidad no es totalmente determinista porque a continuacién incorporo otro
movimiento que tiene un elemento de azar, en donde el individuo gira una cantidad determinada por
dos parametros; fa (la cantidad total de grados que el individuo gira) y 8b , un error sobre esta
cantidad para que haya un elemento de azar en la trayectoria de la dispersion. Después de este
procedimiento, el agente se mueve una cantidad fija D, que es 0.2 en todas aquellas simulaciones

donde no investigué especificamente este parametro.
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si R1; > R1;; girar 6c hacia R1; — rtgepy — fdD

SiR1>s—- st R1; < R1,; girar 6c hacia R1, - Tl(6a,6p) fdb

Para simular comportamientos de dispersion que implican que los individuos se dispersan a menos
velocidad segun la cantidad de recursos o de una posicion en el espacio, utilicé las siguientes reglas,

gue afectan la cantidad D que un individuo se mueve para adelante:

( R1i+R2i )
Rlmax+ R2max
2

1) D1= 035-—

((Xi — Xmax)+ Vi— Ymax) )
Xmaxt Ymax
2

2) D2 = 05—

Donde R1iy R2i es la cantidad de recurso del parche donde esta situado el agente y Rimax y
R.max es la maxima cantidad de recurso 1y recurso 2, respectivamente. X; y y; son las coordenadas
donde se encuentra el agente y Xmax Y Ymax SOn el valor de la maxima coordenada X y v,
respectivamente. La primera funcién hace que el movimiento sea mas lento conforme los recursos
son mas abundantes. La segunda regla provoca que el movimiento sea mas lento conforme los
individuos se acercan a una zona especifica del ambiente, es decir, la velocidad depende de la

posicién en el espacio, esto con el fin de aislar el efecto de la dispersion del efecto de los recursos.

Estos comportamientos tratan de imitar hasta cierto punto como se comportan las bacterias
en presencia de recursos, pues estas poseen mecanismos moleculares que les permiten regular su
movimiento en presencia de los mismos (Eisenbach, 2011). Ademas de esto las bacterias pueden
cambiar su expresion genética individual dependiendo de la densidad. Este proceso se denomina
qguorum sensing (Williams et al. 2007; Daniels et al. 2004), y provoca varios tipos de
comportamientos competitivos o cooperativos entre los individuos. No incorporé comportamientos de
regulacion genética complicados, asi que el Unico resultado de la agregacién es aumentar la
competencia por los recursos. Esto es poco realista pero necesario para aislar el efecto de la

agregacion y la competencia resultante sobre la seleccion natural.

En cuanto a la dinamica de donde se desenvolvian los agentes, los parches del ambiente
poseen dos recursos, R; ¥ R, que se agotan y se regeneran a cierta velocidad y que los individuos
toman para aumentar su biomasa. Si hay un individuo sobre el parche, el recurso disminuye de
acuerdo al nivel actual de recursos multiplicado por la eficiencia de consumo respectiva del individuo.

Si hay mas de un individuo, el recurso disminuye de acuerdo al nivel actual de recursos multiplicado
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por la maxima eficiencia de consumo de los individuos presentes. La cantidad de recurso que poseen

los parches se determina mediante la siguiente regla.

R = Rpax(lyil * m)

Donde R« €s el valor del maximo nivel de recursos, Yy; es la coordenada y del parche, cuyo
valor es absoluto para que el gradiente tenga una sola direccibn. m es un pardmetro que permite
modificar la pendiente del gradiente de recursos. Los recursos se reabastecen de acuerdo a la

siguiente regla:
Si u ~[0,100] > reg; — reabastecer recurso i

Donde reg; es un niumero entero en el intervalo cerrado [0, 100], y u es un nimero tomado al
azar entre 0 y 100. Mover el parametro reg;entre 0 y 100 determina la velocidad de reabastecimiento
de los recursos en el parche. Para simular el cambio fenotipico, incorporo una regla que hace que los
individuos cambien el valor que tienen de z, sumandole una cantidad al azar mayor que 0 y menor

gue 0.0003 si el parche en el que se encuentran situados tiene mas recurso 2
SiR2,>R1, — z,(t+1)=2,(t)+e~[0,0.0003]

Donde R2, es la cantidad de recurso 2 del parche donde esta situado el individuo y € es un
namero tomado al azar entre el intervalo cerrado [0, 0.0003]. Las variables del modelo se resumen

en la tabla 1. En la figura 6 se muestra cémo transcurren los procedimientos de los individuos.
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Tabla 1. Variables del modelo

Variables globales

Variables del individuo

Variables del espacio

)’C Referencia

B Biomasa
G Genotipo
Z Fenotipo
Zq Eficiencia de consumo 1
Z Eficiencia de consumo 2

BminLimite de reproduccién

S, rt(Ba,Qb,Qc) ,D ,D1,D?2
Parametros de dispersion

€1,€>

Mutacion del genotipo al replicarse

O Efecto de la competencia
C distancia entre z; y z,
T Radio de interaccion

d pérdida de biomasa

R1 Recurso1
R2 Recurso 2
R]-max Recursol méximo
RZmax Recursol méaximo

regq Tasa de regeneracion
recursol
rego, Tasa de regeneracion
recurso2

m1 Pendiente del recurso 1

M2 Pendiente del recurso 2
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Figura 6. Diagrama de flujo de los procedimientos que rigen el comportamiento de los
individuos durante la simulacion.

4.4. Analisis

El estudio tuvo dos aproximaciones de analisis. Se analizaron la segregacion del nicho y la posible
dinamica cadtica. ¢Estan relacionadas entre si? La diferenciacion fenotipica es provocada por
seleccidon natural divergente. Con el fin de medir el cambio en el fenotipo, es necesario medir el
gradiente de seleccion B;, que representa la velocidad con la que cambia cada caracter z;. Este
cambio se puede medir directamente observando coémo aumenta el caracter z,, y su cambio
promedio se puede calcular ajustando un modelo lineal a la serie de tiempo de z, (z, promedio) de la
poblacion (Schluter, 2000c). La pendiente de la recta resultante, B,, es la velocidad a la que ocurre la

seleccién natural sobre esta parte del fenotipo. Ajusté los modelos lineales sencillos a la serie de
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tiempo de z, antes de que ésta llegara a un nivel critico donde la poblacion se divide definitivamente
en dos; la pendiente del cambio hasta ese punto refleja la velocidad promedio a la que procedia la
seleccién antes de que evolucionara un fenotipo completamente especializado en usar R, como su

principal recurso. Una vez que se alcanza ese punto, la poblacion dejaba de evolucionar.

Para determinar cémo interactian los efectos del gradiente de recursos, de la competencia, y
de poder aprovechar diferencialmente dos recursos, combiné el efecto de todos estos procedimientos
en las simulaciones mas completas, que denomino simulaciones principales. Ya que el mecanismo
gue propongo depende principalmente de condiciones de agregacion dadas por 1) cantidad de
recursos y 2) dispersion, estas son las dos principales condiciones que investigué, aumentando la
cantidad de recursos totales e incluyendo los dos diferentes comportamientos mas complicados de

dispersion de los individuos.

Seguidamente expongo los resultados de las simulaciones en donde aislé los
comportamientos de aumentar la cantidad total de recursos, de aumentar solo la cantidad de recurso
1, de incluir s6lo el aumento de variacion en el genotipo al momento de aparecer los nuevos
individuos, de aumentar la cantidad de espacio del ambiente, de reducir y aumentar la dispersion y
de incluir la plasticidad fenotipica. Esto ultimo lo hice con una funcién que hacia crecer el efecto de
consumo 2 si la cantidad de recurso 2 era mayor que la de recurso 1, simulando una situacion tal
como si la mayor presencia de la alternativa activara vias de utilizacion de recursos alternativos en
bacterias. Aislar cada comportamiento elimina realismo del modelo pero permite investigar por
separado cada uno de sus efectos. Fijé Rymax = Rjymax en todas las simulaciones excepto en la
simulacién control y en donde y la pendiente de ambos recursos fue igual a 4.5. Los valores de las

variables en las simulaciones se resumen en la tabla 2.
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Tabla 2. Valores de las variables del modelo

Variable Valor (excepto cuando indicado)
S 1
Iea, 6b, 6c), 88°, 8°, 66°
D NA (no aplica) en la simulacion principal, 0.2 en todas las demas
D1 variable en la simulacién principal, NA en las demas
D2 variable en la simulacién principal, NA en las demas
Bl 80
e variable
e, NA, variable en la simulacion de variacion de mutacion
o 0.1
7, 18 en una de las simulaciones control
r 1
d 2
R1max Variable
R2max Variable, 0.01 en una de las simulaciones control
reg; 90
reg. 90
m1l 0 en una de las simulaciones principales, 0 en las demas
m2 0 en una de las simulaciones principales, 0 en las demas

Las series de tiempo de la poblacion y de z; y z, se analizaron mediante métodos matematicos para
detectar las huellas del caos. Muchas medidas han sido inventadas para estudiar la complejidad
(Northrop, 2011; Morozov y Poggiale, 2012). Utilicé el método de los exponentes de Liapunov, que
nos da evidencia del comportamiento caotico ya que nos permite saber la tasa de divergencia de las
fluctuaciones de la serie de tiempo para ver si existen trayectorias que revelen la presencia de caos
(Hastings et al. 1993). Los exponentes positivos indican que la trayectoria de un sistema dindmico
diverge exponencialmente partiendo de un punto inicial, mientras que un exponente negativo que las
trayectorias convergen. En la simulacion principal analicé ademas la serie de tiempo del tamafio
poblacional, la distribucion del genotipo y sus caracteristicas y los valores del maximo exponente de
Liapunov por ventanas de la serie de tiempo. Los andlisis fueron realizados con R (R Development

Core Team, 2008) y utilizando la biblioteca de R nonlinearTseries (Constantino, 2013).
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5. RESULTADOS
5.1. Simulacioén principal

Los resultados de la simulacién fueron los esperados. Hubo un aumento progresivo de z, promedio,
de los individuos de la poblacién. Muestro un ejemplo de una simulacién en la que este cambio se
aprecié bien (figura 7a). Este aumento de z, se vio reflejado en la media del genotipo, cuyo valor se
fue haciendo progresivamente menor (figura 7b). El promedio de z; permaneci6 mas o menos
constante en el tiempo (figura 7c). La serie de tiempo del tamafio total de la poblacion en cambio

experimento fluctuaciones pero sin que se apreciara ninguna tendencia (figura 7d).
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Figura 7. (a) Cambio de z, promedio en el tiempo. Se puede apreciar como el valor de z, crecey
las oscilaciones de la serie de tiempo se hacen cada vez mas pronunciadas, hasta que se llega a
un punto critico donde su valor alcanza el estado final de diferenciacion del nicho; (b) serie de
tiempo del promedio del genotipo, aqui se puede observar que su valor se hace menor; (¢) cambio

de z, promedio; (d) Serie de tiempo del tamafio poblacional.

Al aumentar la cantidad de recursos totales R; = R; + R, el resultado fue que la velocidad

promedio aproximada del cambio fenotipico de z, fue diferente, siendo mayor cuando la cantidad de
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recursos totales, R; (R; + R,) fue mas elevada: su valor promedio fue de 8.31 x 107 cuando R, =
700, 6.54 x 107" con R; = 600 y 4.23 X 10" cuando R, = 400 (figura 8a, b).
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Figura 8. (a) Pendiente ajustada (3,) a la seleccion natural sobre z, de simulaciones bajo diferentes
condiciones de disponibilidad de recursos; (b) B, promedio de las simulaciones con diferentes
niveles de recursos; (c) B, resultado de las simulaciones con dispersion dependiente de la posicién
en el espacio; (d) B, promedio de las simulaciones con dispersion dependiente de la posicion. Se

puede apreciar que conforme los recursos aumentaban 3, también aumentaba.

Lo mas interesante de este caso es que, aln cuando fijé los recursos para que no hubiera
gradiente y si la velocidad de movimiento de los agentes dependia de la posicion en el espacio, con
un valor menor en una zona especifica del ambiente, es en este sitio en donde siempre se daba la
diferenciacién de los individuos. En esta situacion el comportamiento del promedio de B, también
present6 un cambio en su velocidad bajo diferentes condiciones de recursos (figura 8c, d), siendo de
3.14 x 107 cuando R, = 500 y 1.86 x 10 7 cuando R, = 350, es decir, mayor conforme los recursos
crecian. Confirmé estos resultados realizando observaciones de la simulacion. La zona de
diferenciacién siempre correspondid a la zona de mas recursos del gradiente, donde el color blanco
era mas intenso, justamente donde habia una mayor concentracion de individuos que se reproducian

a mayor velocidad (figura 9).
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t = 5800

+ Recursos

Figura 9. Espacio de la simulacion en diferentes tiempos. Los cuadros rojos son los parches y el
tono de rojo representa la cantidad de R, disponible. No se muestra R;. El color de los individuos
refleja su genotipo y su fenotipo, siendo los mas oscuros las variantes capaces de usar mejor R».
Se puede apreciar como conforme el tiempo de la simulacién avanzé, la capacidad de ciertos
agentes de apropiarse de R, aumenté progresivamente. Esto ocurrid siempre en el centro del

espacio, que fue la zona de mas recursos y poca dispersion.

La distribucién del genotipo en el tiempo conforme se da la seleccion a favor de z, cambio6 de
una forma interesante. Partiendo de una distribucién normal inicial que se hacia rapidamente bimodal
(puesto que la seleccién natural operaba con fuerza contra los individuos cercanos a la media) (figura
10a), se observdé que paulatinamente del lado izquierdo de la distribucion empezaban a aparecer
nuevas categorias, que cada vez se hacian mas abundantes, por lo que la distribucién se hacia
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trimodal (figura 10c) y asi proseguia su transformacioén hasta que tenia cuatro modas (figura 10e).
Después de este punto se alcanzaba la segregacion total del nicho. La distribucién de z, también
experimenté cambios, acordes con el cambio genotipico. Esta comenzaba como una distribucién
sesgada a valores pequefios en la que paulatinamente aparecia una cola mas sesgada a la derecha
(figura 11a, b) La distribucién de z; no experiment6 estos cambios. Esta permanecia todo el tiempo

como una distribucién bimodal (figura 11c, d).
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Figura 10. Distribucién del genotipo en el tiempo. En (a) y (b), la distribucién bimodal presenta una

cola del lado izquierdo. Conforme transcurre el tiempo de la simulacién esta cola se vuelve otro pico

de la distribucion, como se aprecia en (c) y (d). En (d) se puede ver que a su vez este pico se sesga

mas a la izquierda, lo que acaba generando otra parte del genotipo, como se ve en (e).
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Figura 11. Distribucién de los componentes z; y z, del fenotipo en el tiempo. En (a) se muestra la
distribucion de z, al inicio de la simulacién y en (b) se muestra la misma distribucién en estados
avanzados, cuando ya habia presente un fenotipo capaz de usar R,. Se puede observar como
aparecen los fenotipos nuevos y la distribuciéon avanza hacia la derecha. En (c) y (d) se muestra
la distribucion del caracter z;. Esta distribucion conservé la misma forma bimodal durante toda la

simulacion.

La gréfica de z, en el tiempo t contra z, en el tiempo t + n (figura 12a) tuvo una forma interesante.
Con diferentes valores de n se pudo observar que z, por momentos tomaba valores en torno a lo
gue podria denominarse como regiones de atraccién, es decir, su valor tuvo la tendencia de
permanecer en torno a cierto intervalo de valores para después brincar y estar en torno a otra senda
de atraccién. En la figura se muestra esto con n = 5. Este aumento discreto de z, sugiere que entre
el estado basal dominado por el fenotipo inicial y el estado donde hay total segregacion del nicho hay
varias zonas de relativa estabilidad, en donde los individuos con fenotipos alternativos constituyen

una proporcién mas o menos constante del total de la poblacion.
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Figura 12. (a) Gréfica del promedio del componente z, del fenotipo en el tiempo t contra el promedio
del componente z2 del fenotipo en el tiempo t + 5. Se puede ver claramente que esta variable
aumenta de valor y también que su valor permanece durante cierto tiempo alrededor de ciertas zonas,
como si hubiera zonas de atraccion para la trayectoria de esta variable del sistema. (b) Gréfica del
promedio del componente z, del fenotipo contra el promedio del componente z; del fenotipo en el
tiempo. Se puede apreciar los momentos en los que la trayectoria se mueve alrededor de algunas

regiones del espacio y después salta a otras.
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La forma de la trayectoria del fenotipo dentro del paisaje adaptativo también muestra estos periodos
donde la ruta se mueve alrededor de ciertas zonas (figura 12b). Asimismo, la grafica del cambio en
Z, Vs el cambio en z1 sugiere que hubo efectivamente “islas” de estabilidad donde el fenotipo se
movia alrededor de ciertas zonas. La aparicion de las nuevas modas dentro de la distribucion del
genotipo de los individuos correspondia a los momentos en que la trayectoria del fenotipo z dentro
del paisaje adaptativo se movia alrededor de estas zonas de atracciéon. La evolucion procedié por
saltos mas o menos discretos dentro del paisaje adaptativo. Los maximos exponentes de Liapunov
calculados por ventanas de la serie de tiempo de z, de las simulaciones tuvieron desde valores
negativos a positivos, o partian de valores cercanos a 0 y se hacian positivos. Esto sucedié en todas
las simulaciones. Esto sugiere que conforme el tiempo avanza la posibilidad de encontrar valores

cada vez mas alejados de z; en un punto al respecto de un punto anterior aumenta (figura 132).

Pareciera que el crecimiento de z, procede por fluctuaciones que cada vez se hacen mas
pronunciadas y que el aumento del valor del maximo exponente de Liapunov esté reflejando este
hecho. Esto podria ser una evidencia de comportamiento caético de la trayectoria de la biusqueda
fenotipica de este sistema. Esto se aprecié muy claramente en una simulaciéon con bajos recursos
donde la diferenciacion se dio de forma muy pausada (alrededor de 12000 iteraciones tuvieron que
pasar para que el nicho se segregara en una simulacion), lo que permitié hacer un analisis numérico
de muchas ventanas de la serie de tiempo de z, . Se observd que los momentos cuando crecia z, y
su serie de tiempo empezaba a experimentar fluctuaciones correspondian al momento en el que el

maximo exponente de Liapunov calculado por ventanas se hacia mas positivo (figura 13b, c).

5.2. Control

Consideré necesario tener una situacion controlada de referencia para comparar los datos de cada
simulacién con propiedades afiadidas con este escenario. Para este fin situé el segundo componente
fenotipico, z,, a una distancia ¢ de 18, ademas de hacer que la cantidad de recurso 2 maximo fuera
de 0.01. Experimenté con otro caso ademas en donde ¢ = 7 y Rmax = 0.01. Estos parametros se
eligieron asi para prevenir que hubiera manera de mutar progresivamente hacia el fenotipo
alternativo, pues no habria mutaciones lo suficientemente grandes como para poder acceder a la
zona del paisaje adaptativo donde el fenotipo permite el aprovechamiento del recurso 2, y aunque las
hubiera no habrian suficientes recursos como para que el fenotipo alternativo fuera una ventaja

selectiva real.
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Figura 13. Maximo exponente de Liapunov calculado por ventanas para 9 simulaciones con

pendiente = 4.5 y R,max = 200. El valor aumenta conforme el tiempo, lo que indica que las

fluctuaciones de la serie de tiempo de z, se hacen mayores con el paso del tiempo. Se aprecia en

(b) y (c) como los periodos de cambio de zZ, corresponden a los momentos cuando el maximo

exponente de Liapunov se hace positivo (sefialado con flechas rojas)

29



En las gréficas se puede observar que cuando ¢ = 18, z, disminuye conforme pasa el tiempo: no hay
ningun tipo de ventaja para el fenotipo alternativo, de tal forma que su valor se hace menor. El
promedio de B, cuando Rmax = 600 fue de -6.5 x 1010 y cuando R,max = 350 de -8.41 x 1071
(figura 14c, d). Parecié haber un efecto mintsculo de la cantidad de recursos, porque la pendiente es
ligeramente mas pronunciada en su descenso cuando la cantidad de recursos es menor. Cuando ¢ =
7, la pendiente de z, fue positiva en ambos casos (figura 14a, b). Esto indica que hay un efecto de la

cantidad de recursos alternativos sobre la seleccion de z..
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Figura 14. (a) Pendientes ajustadas (B,) a la seleccién natural sobre z, de las simulaciones con ¢ =
7 y Rmax = 0.01. Hay un aumento de 3, en el tiempo, en ambos casos., cuyo valor depende de la
cantidad de recursos, como se aprecia en (b). En (c) y (d) podemos ver 3, de las simulaciones con ¢
= 18 y Romax = 0.01. En este caso, la distancia fenotipica es infranqueable y el valor de (3,

disminuye en el tiempo. Esta disminucién es mas rapida si R,max es menor.
5.3. Variacion en la cantidad de recursos

La pendiente de B, aument6 de valor, asi como los promedios (figura 15a, b). Cuando R, = 350, (3,
promedio fue de 2.2 x 107 9, cuando R, = 400, B, promedio fue de 1.41 x 107 (un descenso al

respecto del valor anterior), al ser R, = 500, B, promedio fue 2.96 x 10" y cuando R; = 600.
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Figura 15. (a) Pendientes ajustadas (B,) a la seleccidon natural sobre z, de las simulaciones con
recursos diferentes. La pendiente aumentdé conforme estos aumentaba; (b) B, promedio de para las
simulaciones bajo diferentes regimenes de recursos; (c) valores de 3, para las simulaciones con mayor
cantidad de R; solamente; (d) B, promedio de las simulaciones con mayor cantidad de R;. Se
observa el mismo patrén de aumento de la velocidad de B, en funcién de la mayor cantidad de recurso
1; (f) Valores de B, para las simulaciones bajo condiciones de mas variacion al replicarse y diferentes
condiciones recursos, En ningun otro caso la diferencia positiva de pendiente se observo de forma mas
clara cuando los recursos aumentaban. Esta diferencia se puede apreciar mejor en (e), donde se

encuentran los promedios de B, para todas las simulaciones para cada régimen de recursos.

B, promedio = 6.52 x 10”. Incluso si s6lo se aumenta la cantidad de R, el efecto es similar
(figura 15c¢, d). Cuando R; fue 262.5 (respecto a R, = 175, es decir, 50% mas) B, promedio fue 2.28 x
107, al ser su valor 350 (el doble respecto a R,), B, promedio fue de 4.5 x 107 y cuando R, = 437.5
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fue 4.36 x 107, Esto implica que la competencia intraespecifica entre las variantes que usaron
eficientemente R; aumentd con la densidad y que este efecto podia igualmente estimular la

bldsqueda del fenotipo alternativo, aun cuando su proporcion respecto a R, fuera menor.
5.4. Incremento en la tasa de mutacion

Cuando se aumento6 el nivel de variacion, agregando la posibilidad de que se dieran saltos grandes
en el genotipo de vez en cuando, la velocidad a la que se produjo la segregacion del nicho también
aument6 (aunque la forma general de la serie de tiempo de z; no cambid respecto a la situacion
basal). Es notable que como hubo un claro efecto de la cantidad de recursos en aumentar la
velocidad promedio a la que ocurrié la seleccién dependiente de la frecuencia en este caso. Al ser R;
=30, B, promedio resulté 5.64 x 10”". Cuando R, = 350, B, promedio fue 5.35 x 10”. En el caso de
R, = 400, B, promedio = 1.22 x 10”. Cuando R, = 500, B, promedio fue igual a 1.76 x 107 y
finalmente, si R; = 600, B, promedio = 2.42 x 10”. Aqui fue donde la diferencia de las pendientes fue
mas clara (figura 15e, f). Esta fue la simulacién donde se aprecié mejor la diferencia de (3, bajo

diferentes condiciones de recursos.
5.5. Incremento en el espacio disponible

En la situacion con mucho espacio z, crecié conforme los recursos se hacian mas grandes, como
en los casos anteriores (figura 16a, b) pero no parecié haber un efecto discernible del cambio sobre
la diferenciacion del nicho. B, promedio fue 1.79 x 10" cuando R, = 350, 3.16 x 10" cuando R, = 250
y 5.43 x 107 cuando R;= 600. No pude realizar muchas simulaciones de esta situaciéon pues la
cantidad considerablemente mayor de agentes que un espacio mas grande permite impuso limites a

la velocidad de computacién de la simulacion.
5.6. Dispersion variable

Al modificar el valor de la variable de cantidad de distancia D que cubrian los individuos en cada
iteracion del modelo es cuando se detectdé un mayor efecto de la agregacion sobre la seleccion
positiva de z,. Cuando el pardmetro de la dispersion fue alto, con un valor de 4, el aumento de z, fue
minimo, y no se llegé nunca a un estado en donde apareciera la segunda poblacién, asi hubiera
pocos o muchos recursos (figura 16c, d, figura 17a). B, promedio cuando R, fue 350 fue de 9.9 x 10°®
y cuando R; = 500 fue 1.31 x 10”". En un caso aislado, una simulacién con dispersion baja y pocos
recursos generé un proceso donde z, aument6 y después cayO subitamente, lo que constituyé una

anomalia (figura 17b). Esto no fue asi cuando la dispersion fue menor: en este caso, si los recursos
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Figura 16. (a) ) Pendientes ajustadas (f3,) a la seleccién natural sobre z, para las simulaciones donde
se aumentd el espacio y bajo diferentes condiciones de recursos; (b) valores de B, promedio de las
simulaciones con diferentes condiciones de espacio; (c) B, de la simulacion con diferentes habilidades
de dispersion; (d) B, promedio de las simulaciones con dispersion diferente; (e) B, de las
simulaciones con plasticidad fenotipica del caracter z,; (f) valores promedio de (3, para la simulacion
con plasticidad fenotipica. En todas las simulaciones se aprecia el efecto de los recursos sobre la
diferenciacion del nicho, excepto en aquella donde la dispersién fue muy elevada. Esto no permitio

gue Z, creciera hasta el punto de extenderse en toda la poblacién

eran suficientes siempre se daba la segregacién del nicho. La velocidad promedio de B,
cuando R; era 350 fue de 1.19 x 10® y cuando R; = 500 de 5.17 x 10",
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5.7. Plasticidad fenotipica

El efecto de la plasticidad fenotipica fue acelerar notablemente la velocidad de seleccién sobre z,. En
ninguna otra simulacién se alcanz6 tal velocidad de cambio hacia la utilizacion del recurso
alternativo. Cuando R, = 400, B, promedio fue igual a 1.92 x 10" y cuanto R; fue 500 B, promedio fue
5.19 x 10”. Sin embargo, al aumentar mas los recursos la velocidad promedio del cambio de 7,
aumenté por 2 y 3 6rdenes de magnitud, resultado de 6.7 x 10™ cuando R; = 600 y de 4.35 x 10™*
cuando R; = 700. En este ultimo caso la diferenciacion del nicho ocurria de forma casi instantanea
(figura 16e, f).
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Figura 17. (a) Series de tiempo del promedio del componente del fenotipo z, para las cinco simulaciones
hechas bajo cada combinacién de dispersién y dos condiciones de recursos. Ninguna de estas
simulaciones alcanzo el punto de bifurcacién excepto aquella con recurso altos y baja dispersion (en
rojo). Una de las simulaciones con dispersién baja y pocos recursos experimentd un caso donde la
poblacién empez6 a dividirse pero el proceso se detuvo y la distribucion volvié a su forma original (una

de las lineas verdes). En (b) se muestra la porcion amplificada del recuadro en (a).
6. DISCUSION
6.1. La seleccion natural de fenotipos alternativos en escenarios naturales

El proceso de segregacion del nicho que describo enfatiza la importancia de las diferencias
individuales del nicho en la evolucién de distintas variedades o especies. Chesson (2000) propuso
gue las diferencias en los nichos dan estabilidad a las comunidades: aunque una especie sea una
fuerte competidora, si su nicho es muy delimitado y su abundancia es alta, ésta limita su propia
densidad poblacional por competencia intraespecifica y la competencia hacia otras especies
disminuye. A este fendmeno le llama efecto estabilizador. En este sentido, el fenébmeno que describo

es un efecto estabilizador intraespecifico, que deviene en la evolucion de distintos polimorfismos. Un
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hecho en que fundamento mi argumento es que los individuos de fenotipos cercanos son lo que
compiten méas intensamente al interior de una poblacion. Hay evidencias de exclusién competitiva a
este nivel, y de hecho la competencia intraespecifica puede ser mas fuerte que la competencia
interespecifica (Violle et al. 2011). Sin embargo, mi modelo pone de manifiesto que la exclusion
competitiva no es el Unico resultado posible de la competencia entre los individuos al interior de una
poblacién, si no que esta misma competencia puede contribuir a la diversificacion bajo ciertas
condiciones ecoldgicas. La complementariedad del nicho, o la propiedad de individuos de fenotipos
diferentes y por lo tanto de nichos distintos de competir menos (Bolnick et al. 2011) tuvo una gran
importancia y subyace al hecho de que las diferencias de densidad en mi modelo, provocadas por la

agregacion, tuvieran un efecto sobre la evolucién del sistema.

Es interesante observar que el genotipo y el fenotipo presenté un cambio por saltos, que se
observa tanto en la gréfica de su distribucion, la cual se transformé paulatinamente de una
distribucién bimodal a una multimodal (figura 8), como en la grafica de la caminata del promedio del
fenotipo en el espacio adaptativo, donde se ve por momentos cOmo la trayectoria oscila alrededor de
ciertos puntos (figura 13). El fendmeno que mejor parece explicar las distintas etapas de la evolucién
de la distribucién del genotipo es la interferencia de clonas. Este es un fendbmeno descrito en la
evolucion de poblaciones asexuales en donde la velocidad de aparicion de distintos mutantes con
mutaciones beneficiosas disminuye porque ocurre competencia entre las diferentes variantes con los
nuevos alelos que confieren las ventajas selectivas (Gerrish y Lenski, 1998; de Visser y Rozen,
2006). Una consecuencia es que la selecciéon elimina muchas variantes completamente a cada
momento, quedando s6lo aquellas mutantes mejor adaptadas, es decir, sesga la distribucion de
mutantes hacia las mas adaptadas en un momento particular (Marx, 2013). Esto podria explicar la
distribucion discreta, pues ocurriria una fuerte seleccién contra los genotipos intermedios. Seria
interesante investigar la relacibn matematica precisa que determina la distancia minima entre las

modas de la distribucién del genotipo.

Uno de los resultados mas relevantes dentro de la simulacion principal fue que la segregacion
del nicho siempre se dio en la zona con mas recursos y menos dispersion, lo que fue confirmado con
las simulaciones donde la dispersion se hacia menor en cierta posicion del espacio, puesto que la
segregacion también ocurria ahi siempre. Ademas, en las simulaciones donde se aislo el efecto de la
velocidad de dispersion Unicamente cuando los recursos eran altos y la dispersion baja se lleg6 a la
bifurcacion total del genotipo. Esto indica que el papel de la cercania fisica entre organismos de
fenotipos parecidos es crucial para que se dé la diferenciacion del nicho. Esto se podria comprobar
experimentalmente, observando el efecto de diferentes regimenes de mezclado de cultivos de
bacterias en la interferencia clonal: si es cierto que la alta dispersién hace que la competencia

intraespecifica disminuya deberia de haber un aumento en la velocidad de fijacion de nuevas clonas
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con mutaciones beneficiosas de muchos linajes. A mas agregacion deberia de haber por el contrario
mas efecto de la interferencia clonal y el resultado seria la fijacion de clonas con mutaciones
beneficiosas pero de un solo linaje. En un caso anémalo bajo condiciones de pocos recursos y baja
dispersion la diferenciacion empezé pero el fenotipo alternativo no se fij6. Esto sugiere que quizd un
nivel minimo de recursos es necesario para mantener una poblacién viable con un fenotipo

alternativo.

La literatura de experimentos de evolucién controlada en organismos procariontes tiene
ejemplos que nos permiten entender este modelo: se sabe que las interacciones ecoldgicas tienen
gran importancia para la especiacién (Travisano y Rainey, 2000) y que la seleccién dependiente de la
frecuencia debido a diferencias ecolégicas produce la diversificacion, por ejemplo en E. coli. (Friesen
et al. 2004). Esto se debe especificamente a la diferencia de la velocidad de las fases de crecimiento
de las bacterias: el crecimiento bacteriano tiene diferentes fases de crecimiento dependiendo de la
disponibilidad de fuentes de carbono, algunos individuos teniendo un crecimiento rapido al principio
(fase log) y entrando a una fase estacionaria rapidamente (fase lag) y otros siguiendo el patron
inverso: las fluctuaciones en las cantidades de diferentes recursos provocan que las bacterias
experimenten diferentes fases de crecimiento, lo que lleva a la diversificacion. Yo no incorporé la
velocidad a la que un individuo puede cambiar en su uso de otro recurso pero la diferenciacion se
observé de todos modos. Esto nos dice que probablemente la diferenciacion del nicho se puede dar
aun en ausencia de diferentes fases de crecimiento. Hay otros hechos experimentales bien
conocidos como que la diversidad resultante es méaxima cuando los niveles de disponibilidad de
diferentes recursos es intermedia (Kassen et al. 2000; Hall y Colegrave, 2007) y el hecho de que la
heterogeneidad ambiental esté directamente relacionada con la velocidad a la que ocurre la radiacion

adaptativa (Rainey y Travisano, 1998)

En mi trabajo sin embargo queda claro que no sélo hay que considerar la heterogeneidad de
recursos como el factor que provoca la diversificacion del nicho, sino ademas las diferencias en
factores individuales como la dispersion y la variacién dentro de las poblaciones: por ejemplo, en la
simulacién con alta dispersion la tasa de diversificacion fue mas lenta. Esto contrasta con lo que se
sabe acerca de cémo diversifican las bacterias en ambientes bien mezclados: ya que muchas
bacterias liberan metabolitos como productos de su metabolismo, en los experimentos surgen
variantes que usan estos como recursos, por lo que incorporar el espacio reduce la disponibilidad de
éstos para los oportunistas y la diversificacion es menor. (Saxer et al. 2010a). La diversificacion en
medios liquidos bien mezclados ocurre por este hecho (Saxer et al. 2010b). De todos modos, la
competencia es un factor que limita el crecimiento bacteriano (Hibing et al. 2010). Esto sugiere que
un ambiente ideal para lograr la coexistencia y diversificacion en bacterias seria aquel donde hubiera

amplia difusion de metabolitos y una moderada difusién de las bacterias.
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Analicé la serie de tiempo de z, mediante varias herramientas computacionales para encontrar
comportamiento complejo. Sin embargo, la Unica evidencia se obtuvo con el método de los
exponentes de Liapunov. Ningln otro método para averiguar si esta serie de tiempo tenia
caracteristicas complejas como una distribucién 1/f (Bak et al. 1988) revel6 algo claro. El método de
los exponentes nos indica que conforme el tiempo avanzaba z, tendia a divergir cada vez mas y que
la ruta que seguia la evolucién del fenotipo era necesariamente erratica y probablemente no lineal. Al
parecer las fluctuaciones de este componente del fenotipo, z,, se volvian cada vez mas violentas.
Esto puede ser explicado de la siguiente forma: cada vez que un nuevo individuo mutante alcanzaba
un punto de mas eficiencia de uso de R,, la probabilidad de que a partir de éste evolucionara otro
mutante adn mejor para usar R, aumentaba. Esto resultaria en un efecto de retroalimentacion
positiva que aceleraria la segregacion del nicho. La velocidad de diferenciacion aument6 al hacer
mas grande la variacion de los nuevos individuos. En la naturaleza, las especies varian en su
capacidad de adaptacion. La cantidad de variacion y la capacidad de adaptacion depende en un
modo mas preciso de la especie en particular, incluso de cada poblacion (Wiens y Graham, 2005).
Esto evidentemente le confiere a diferentes poblaciones diferentes capacidades de explorar el
espacio fenotipico

La situacién control revel6 que aunque la cantidad de recursos alternativos era minima
(R,max = 0.01=, habia un efecto de seleccion a favor de z,. Esto es interesante porque refleja la
sensibilidad de la selecciéon natural a las variantes fenotipicas. El otro escenario control, en donde ¢ =
18, fue la Unica situacion en la que no hubo seleccion a favor de z,, al parecer la distancia entre los
fenotipos era infranqueable para la seleccién natural en este caso. Parece ser que el incremento del
espacio disponible no necesariamente retrasa la ocurrencia de la diferenciacion del nicho si la tasa
de dispersion es lo suficientemente baja como para que haya encuentros entre los individuos. Esto
podria explicar el hecho de que z, se seleccion6 a favor en las simulaciones donde habia mas
espacio disponible de una forma similar a las demas, sin que hubiera una diferencia evidente en la

velocidad.

Hay una conocida relaciéon entre la cantidad de recursos y la cantidad de especies (Gaston,
2000). Existen evidencias de que una mayor cantidad de recursos promueve una mayor diversidad
por una particion méas efectiva de los mismos (Northfield et al. 2010) y de que a mayor densidad de
plantas hay una relacién positiva de la productividad y la diversidad (Marquard et al. 2009). Se sabe
también que a lo largo de gradientes ambientales puede haber especiacion por competencia y
adaptacion local (Leimar et al. 2008). En mi modelo, al aislar el efecto de una mayor cantidad de
recursos también hubo un aumento en la velocidad sobre la seleccion de z,. Esto ocurria ya fuera
gue aumentara R1 y R2 o s6lo R1. Esto es evidencia de que el mecanismo de seleccion dependiente

de la frecuencia que propongo puede ayudar a explicar este patron
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En este modelo utilicé un trade-off sencillo, pero es necesario tener en cuenta que la gran cantidad
de variacidon presente en las poblaciones implica que no “sélo hay una salida” en el sentido de las
opciones presentes para evolucionar. Se han documentado varios tipos de especializacion entre los
individuos al interior de diversas especies, en aspectos como tolerancias a elementos abidticos
(Meyer et al. 2009), uso del microhabitat (Bolnick, et al. 2009), o preferencias de presas (Estes et al.
2003), y muchos otros tipos, como diferencias de comportamiento (Dall et al. 2012). Estos factores

podrian ser incorporados como funciones mas complejas del fenotipo y el ambiente.

Incluir plasticidad fenotipica indujo la diferenciacion del nicho a nivel genotipico a mayor
velocidad. el cambio evolutivo se aceleraba por dos 6rdenes de magnitud. Esto quiere decir que unir
este mecanismo de seleccidbn dependiente de la frecuencia con la posibilidad de plasticidad
fenotipica puede tener la capacidad de acelerar enormemente la diferenciacion del nicho. Parece que
la variacion fenotipica que el ambiente induce acaba influenciando la expresion genética del
organismo, y los caracteres se fijan. Este proceso se denomina asimilacion genética o efecto de
Baldwin (Pigliucci y Marren, 2003; Crispo, 2007) y su prevalencia ha sido discutida (Pigliucci et al.
2006), pero mi modelo apoya el hecho de que este mecanismo puede acelerar la evolucién. Ademas
de bacterias, hay plasticidad fenotipica en muchos tipos de organismos como en plantas que
desarrollan diferentes formas de hojas dependiendo de si crecen en el aire o en el agua (West-
Eberhard, 1989), en el cambio de coloracion de poblaciones de la pulga de agua Daphnia cuando es
sujeta a depredacion en ambientes con diferente luminosidad (Scoville y Pfrender, 2010),el cambio
del tamafio de diferentes especies de la comunidad de zooplancton sujeta a diferentes tipos de
depredacién (Aubret y Shine, 2009), y el cambio de caracteristicas corporales como el tamafio de la
cabeza en serpientes dependiendo del tamafio de sus presas (Palkovacs y Post, 2009). Estos
ejemplos implican que siempre parece haber buenas posibilidades de que exista la capacidad de
ciertas variantes de escapar los efectos de la exclusion competitiva intraespecifica. No
necesariamente este proceso podria explicar todas las instancias de especiacion simpatrica que se
conocen (Barluenga et al. 2006), pero es factible que cierta cantidad de variacién de la poblacién

pueda ser mantenida mediante este mecanismo de diferenciacion.

Otras consideraciones se pueden hacer al respecto de la fuerza de la seleccion dependiente
de la frecuencia provocada por agregacion, por ejemplo, los organismos que serian menos
susceptibles de experimentar los efectos de este mecanismo serian aquellos que poseen movilidad,
pues esto les proporcionaria una capacidad de escapar momentdneamente a los efectos de la
competencia, con lo que la tolerancia local de las variantes aumentaria. Ademas de esto, los
animales y otros organismos capaces de adaptarse conductualmente a nuevas condiciones,
presentarian la mayor variacion del nicho. Esto quiz& podria explicar patrones como la enorme

variedad de especies de peces ciclidos en el lago Victoria en Africa, donde estan representados
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practicamente todos los roles ecoldgicos posibles: herbivoros, carnivoros, omnivoros, detritivoros,
especies que viven en el fondo del lago, en la superficie del lago, en las orillas, etc. (Adams, 2009b) o
la gran variedad de dietas que adoptan los individuos de diferentes especies de ranas (Aradujo et al,
2009). Cada organismo y la capacidad que tenga en su fenotipo de variar para evadir o superar estos
factores influirdn sobre el resultado de la evolucion (Turcotte et al. 2012).

6.2. La coexistencia en modelos ecolédgicos basados en el individuo

La cuestion de la coexistencia de las especies siempre ha tenido un aura de enigmatica. Se atribuye
a Hutchinson el formular la “paradoja del plancton” o la observacion de que en la columna de agua
del mar hay un enorme numero de especies que aparentemente coexisten sin mayor problema
(Adams, 2009a). Es evidente que una parte del problema por la cual siempre hubo una contradiccion
aparente entre las matematicas y la realidad para los ecdélogos es que los modelos clasicos predicen
resultados correctos pero bajo situaciones donde se asume la hipétesis del campo medio y donde los
organismos tienen nichos fijos. Podemos ver que afiadir detalles como la distincién a nivel individual
de los individuos, el espacio, la posibilidad de una abundancia y densidades variables, asi como la
dispersion realista, introduce nuevas consecuencias para procesos como la exclusién competitiva. La
capacidad de las poblaciones de evolucionar, incorporada en los modelos ecoldgicos por medio de
diferencias a nivel de cada individuo, es un elemento vital que comunmente suele pasarse por alto.
La variacion intraespecifica al interior de una poblacién es importante pues se conocen al menos 6
tipos de mecanismos por los cuales puede influir en la evolucion: la desigualdad de Jensen, que es el
efecto que se produce cuando la interaccion ecolégica depende de manera no linear de los
caracteres del fenotipo, mas conectividad entre especies en una red ecoldgica, el efecto de
portafolio, que se da cuando hay covarianza negativa entre los diferentes fenotipos, que produce
fluctuaciones entre los diferentes fenotipos, el subsidio fenotipico que es cuando ciertos caracteres
del fenotipo tienen una mayor abundancia porque se benefician de la presencia de otro fenotipo, por
cémo la evolucion de los caracteres afecta la ecologia de las especies, y por efectos de muestreo
debidos a las diferencias individuales (Bolnick et al. 2011). La teoria neutral ha sido criticada
precisamente por no incorporar aspectos evolutivos de genética de poblaciones en su formulacion
(Alonso et al. 2006).

Las no-linealidades que introducen estas caracteristicas realistas de los modelos ecoldgicos
mas complicados, como el espacio y la competencia local, afectan sus resultados: por ejemplo, el
s6lo hecho de cambiar la densidad inicial de una especie cambia el efecto de los coeficientes de
competencia (Abrams et al. 2008). A su vez, introducir el espacio aumenta la capacidad de una
variante (ya fuese una especie invasora, o0 un mutante en una poblacion) menos adaptada para

sobrevivir (Tilman, 1994). Condiciones de dispersion turbulentas también pueden contribuir a la
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coexistencia (Berkley et al. 2010). Aquellas caracteristicas que permiten escapar transitoriamente a
la competencia permiten la coexistencia pero mi modelo pone en evidencia que la evolucion también

puede ser promovida precisamente por inducir la interaccién entre los individuos.

6.3. Consecuencias sobre la forma de pensar la adaptacion

Mi modelo también pone en evidencia la naturaleza transitoria de la adaptaciéon en un contexto de
espacio y recursos finitos. Un paisaje adaptativo estd condenado a cambiar en un mundo donde las
mejores adaptaciones para consumir un recurso pasan a ser inevitablemente menos adaptativas

conforme la poblacién aumenta de tamafio, llenando el espacio y consumiendo los recursos.
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Figura 18. Las condiciones del paisaje adaptativo cambian conforme las condiciones de agregacién y
de seleccion dependiente de la frecuencia cambian. En (a) tenemos un escenario inicial donde el
fenotipo blanco posee la ventaja reproductiva, con lo que la superficie del paisaje adaptativo tiene un
camino claro. Sin embargo, si las condiciones de coexistencia en (b) y (c) se hacen menos favorables
para el fenotipo inicial, el paisaje adaptativo cambia y la seleccién empuja al estado de la poblacién a

otro sitio.
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Esto implica que no hay un punto fijo en un paisaje adaptativo al que una poblacién pueda escalar y
permanecer estatica en el mismo: constantemente hay un cambio en las condiciones de adaptacion
de las variantes (figura 18). Un espacio fenotipico con funciones mas complicadas podria producir
eventos de seleccion dependiente de la frecuencia mas intrincados: se sabe de hecho que la
probabilidad del caos de la trayectoria dentro del espacio fase del fenotipo se incrementa con la
dimensionalidad del sistema (Ispolatov y Doebeli, 2013). De nuevo, esto cambia la forma en que
entendemos la adaptacion: puesto que interacciones complicadas a nivel local, provocadas por
condiciones ecoldgicas complejas, provocan trayectorias evolutivas caodticas, no se puede pensar
nunca que el estado evolutivo de una poblacion sea el resultado de un proceso de optimizacion o que

tienda al equilibrio, incluso cuando el proceso (la seleccion natural) actia de una forma determinista.

Resumiendo: las poblaciones generan todo el tiempo su propia maladaptacion, al adaptarse
cada vez mas ambientes con recursos finitos (por ejemplo, Paull et al. 2012). Los paisajes
adaptativos cambian constantemente debido a las fluctuaciones de fenotipos al interior de las
poblaciones y las condiciones de seleccién dependiente de la frecuencia que esto provoca. Todo
esto enfatiza que no hay tal cosa como “la marcha progresiva y continua de la adaptacion” que

Fischer menciond.
6.4. Extensiones al modelo

Dentro de las modificaciones que aun se le pueden hacer al modelo esta la incorporacion de la
compleja forma en que se expresan multiples caracteres genéticos debido a la pleiotropia y las redes
de interaccion genéticas. Asi, se podrian incorporar diferentes caracteristicas z,, z, ...zy del fenotipo
como resultado de funciones no lineales. La deriva genética también puede cambiar los resultados:
me parece mas probable que esta forma de explorar nichos alternativos se dé mas en organismos
pequefios con poblaciones de nimeros relativamente grandes (como bacterias) que en organismos
macroscopicos con poblaciones mas pequefias. También seria deseable incorporar la reproduccion

sexual al modelo.

Los organismos vivos y sobre todo las bacterias pueden regular la activacion de diferentes
genes dependiendo de condiciones del ambiente, como diferencias entre hospederos para bacterias
patégenas, niveles de depredacidn o cooperacion con otras bacterias (Kimmerli et al. 2008; Corno y
Jurgens, 2006; Bielaszewska et al. 2007) y cominmente, en la presencia de diferentes fuentes de
carbono (Spencer et al. 2007). Estas diferencias de expresion pueden hacer que una bacteria pueda
adaptarse sin que haya ninglin cambio en el genotipo. Las bacterias también se comunican entre
ellas. Por medio de sefiales moleculares obtienen informacion de otras bacterias presentes y pueden
regular su crecimiento y coordinar su actividad metabdlica entre todas (Ben-Jacob y Levine, 2005;

Waters y Bassler, 2005). Dentro de una poblacidon natural las condiciones de coexistencia pueden
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cambiar de competitivas a cooperadoras en diferentes momentos. En este caso las agregaciones de
recursos también podrian motivar la coevolucion y/o la aparicién de estructuras multicelulares, de lo
cual se tiene evidencia (Ratcliff et al. 2012). Todos estos aspectos complican el fenébmeno de
segregacion del nicho motivado por agregacién. Omiti varios de estos comportamientos para hacer
tratable el modelo y observar especificamente el efecto de la competencia local sobre la segregacion
del nicho.

6.5. Consideraciones adicionales

No seria dificil intentar adaptar un experimento con cepas de bacterias similares que empezaran
usando glucosa y pudieran usar cantidades pequefias de una segunda fuente de carbono. Hay
extensa literatura de experimentos de evolucién controlada (Rainey y Travisano, 1998; Hall y
Colegrave, 2007; Travisano y Rainey, 2000; Friesen et al, 2004). Como un ejemplo reciente, se
conoce el caso de una especie de bacteria que bajo un régimen de evolucion experimental
paulatinamente evolucion6 en dos tipos, uno adaptado a usar acetato como fuente de carbono vy el
otro glucosa (Herron y Doebeli, 2013).. Las condiciones de agregacion se podrian incorporar con
métodos mecdanicos como la centrifugacion o mezclando el medio de forma selectiva. Sin embargo,
habria que idear una manera para que las interacciones competitivas fueran predominantes y asi

confirmar los resultados, puesto que en mi modelo sélo investigo esta variable.

Este proceso de diferenciacion del nicho parece apoyar la hip6tesis de que la evolucion
produce sistemas ecolégicos mas complejos con el avance del tiempo: incluso si solo hay
competencia, en un escenario espacial esto puede llevar a la diversificacién. No es realista una
condicion de recursos y espacio infinitos, asi que siempre habra presiones por la limitacion de
recursos y espacio que produzcan la agregacion e interferencia entre individuos. Por lo tanto, es
l6gico pensar que en un ambiente de recursos limitantes haya una tendencia pasiva a buscar en el
espacio fenotipico todas las alternativas posibles. Esto también depende de las soluciones
fenotipicas a las que la evolucién tiene acceso: pero parecer ser probable que exista un espacio de
soluciones relativamente finito, en el cual siempre estén representadas algunas formas (por ejemplo,
Isaeva, 2006). Esto podria implicar que bajo condiciones de recursos y espacio finito siempre
podriamos ver ciertas soluciones evolutivas representadas. Hay interesantes preguntas que resolver
al respecto de cual es la dimensionalidad efectiva del espacio fenotipico, y cual es la cantidad

minima de espacio y de recursos que aceleran la velocidad a la que se explora el espacio fenotipico.
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7. CONCLUSIONES

En un escenario donde una poblacion asexual compite por un recurso y potencialmente puede usar
un recurso alternativo, las condiciones que provocan agregacion, como aumentar la cantidad total de
recursos disponibles o disminuir la dispersién en presencia de recursos aumentan la competencia
local, lo que acelera la velocidad de la seleccion natural sobre la capacidad de usar el recurso
alternativo, por un mecanismo de seleccién dependiente de la frecuencia. Las agregaciones de
recursos, presentes universalmente en la naturaleza, poseen la capacidad intrinseca de acelerar la

segregacion del nicho debido a que inducen de forma natural este proceso.
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APENDICE

Caodigo de NetLogo

;; variables ;;

globals [
population
mean-energy
max-recl
min-recl
max-rec2
min-rec2
min-genotipo
max-genotipo
dif.genotipo
mean-genotipo
std_dev-genotipo
mean-ef_consumol
mean-ef_consumo2
min-ef_consumol
max-ef _consumol
min-ef_consumo2
max-ef_consumo?2
referencial
lista-genotipos
energia_total
densidad_total

]

patches-own [
old.recursol
recursol
old.recurso?
recurso2

]

turtles-own [
energia

genotipo

ef _consumol

ef _consumo2

;» procedimientos de setup ;;;;

to setup
__clear-all-and-reset-ticks
setup-patches
setup-turtles
;Set globals
set max-recl max [recursol] of patches
set min-recl min [recursol] of patches
set max-rec2 max [recurso2] of patches
set min-rec2 min [recurso?] of patches
set population count turtles
set densidad_total (count turtles / count patches)
set referencial referencia
set lista-genotipos [genotipo] of turtles
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set min-genotipo min [genotipo] of turtles
set max-genotipo max [genotipo] of turtles
set dif.genotipo (max-genotipo - min-genotipo)
set mean-genotipo mean [genotipo] of turtles
end
to setup-patches
ask patches with [pycor = min-pycor]
[set recursol recursol-maximo
set recurso2 recurso2-maximo]
ask patches [set recursol recursol-maximo - (abs(pycor) * pendiente)]
ask patches [ if recursol < 0 [set recursol 0] set old.recursol recursol]
ask patches [ set pcolor scale-color red recursol 0 max-reci]
ask patches [set recurso2 recurso2-maximo - (abs(pycor) * pendiente)]
ask patches [ if recurso2 < 0 [set recurso2 0] set old.recurso?2 recurso?2]
end
to setup-turtles
create-turtles numero
ask turtles [ setxy random 15 random 10 ]
ask turtles [ set shape "dot" ]
ask turtles [ set energia energia-inicial ]
ask turtles [set genotipo random-normal 0 1]
ask turtles [set color scale-color red genotipo min-genotipo max-genotipo]
ask turtles [ set ef_consumol (2 + (-2 * (abs((1 - exp(-0.5 * (referencial - genotipo) + 1)) / (1 + exp(-0.5 *
(referencial - genotipo) + 1))))))
set ef_consumo2 (2 + (-2 * (abs((1 - exp(-0.5 * (referencial - genotipo) + 10)) / (1 + exp(-0.5 *
(referencial - genotipo) + 10))))))

to go
if not any? turtles [ stop ]
;set globals in runtime
set population count turtles
set mean-energy mean [energia] of turtles
set min-genotipo min [genotipo] of turtles
set max-genotipo max [genotipo] of turtles
set dif.genotipo (max-genotipo - min-genotipo)
set mean-genotipo mean [genotipo] of turtles
set mean-ef_consumol mean [ef _consumol] of turtles
set mean-ef_consumo2 mean [ef _consumo?2] of turtles
set min-ef_consumol min [ef_consumol] of turtles
set max-ef_consumol max [ef _consumol] of turtles
set min-ef_consumo2 min [ef_consumo2] of turtles
set max-ef_consumo2 max [ef _consumo2] of turtles
set std_dev-genotipo standard-deviation [genotipo] of turtles
set energia_total mean [energia] of turtles
set lista-genotipos [genotipo] of turtles
set densidad_total (count turtles / count patches )

;procedimientos-patches
regenerar-recursos
colorear-1

comer-recursos

ask turtles [vida-y-muerte]
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ask turtles [reproducirse]
;ask turtles [cambiar-fenotipo]

;procedimientos de movimiento

ask turtles
[ if [recursol] of patch-ahead 1 > sniff-threshold ;
[ turn-toward-recursol ]
rt random-float wiggle-angle - random-float wiggle-angle + wiggle-bias
fd ;0.2
(0.35 - ((([recursol] of patch-here + [recurso2] of patch-here) /(max-recl + max-rec2))/2))

;if mean-ef_consumo2 > 0.008 [stop] ;[muerte-ciclica]
my-update-plots

tick

end

to comer-recursos

ask patches [ if count turtles-here = 1
[set recursol (recursol - (recursol * mean [ef_consumol] of turtles-here) )
set recurso2 (recurso2 - (recurso2 * mean [ef_consumo?2] of turtles-here) )]

]

ask patches [if count turtles-here > 1 |
set recursol (recursol - (recursol * ( max [ef_consumol] of turtles-here)) )
set recurso2 (recurso2 - (recurso2 * ( max [ef_consumo?2] of turtles-here)) )]
]
ask turtles [if [recursol] of patch-here > 0 and [recurso2] of patch-here > 0 [ competir_y comer ]]
end

to competir_y comer
let yo self
let otros nobody
ask yo [if any? turtles in-radius radio-competencia
[ set otros turtles in-radius radio-competencia ]
]
if otros = nobody and [recursol] of patch-here >0 [
set energia energia + ([recursol] of patch-here * ([ ef_consumo1l] of yo)) ]
if otros = nobody and [recurso2] of patch-here >0 [
set energia energia + ([recurso2] of patch-here * ([ ef_consumo2] of yo))]

if otros !'= nobody [

let ef_competitivo_yo [ ef_consumol] of yo

let competencia_local_otros [ ef_consumol] of otros

let mean_competencia_local_otros mean competencia_local_otros

let ef_competitivo_yo2 [ ef_consumo?2] of yo
let competencia_local_otros2 [ ef _consumo?2] of otros
let mean_competencia_local_otros2 mean competencia_local_otros2

if [recursol] of patch-here >0 [

ask yo [ set energia energia + ([recursol] of patch-here * ef_competitivo_yo )

* (L +(-1*((e™(-1* ((ef_competitivo_yo - mean_competencia_local_otros) ~ 2) / (2 * (0.1~ 2))))))) )]
]

if [recurso2] of patch-here >0 |
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ask yo [ set energia energia + ([recurso?] of patch-here * ef _competitivo_yo2 )
* (A + (-1*((e™(-1*((ef_competitivo_yo2 - mean_competencia_local_otros2) ~ 2) / (2 * (0.1 ~ 2)))))))
)]

1]

end

to turn-toward-recursol
let ahead [recursol] of patch-ahead 1
let myright [recursol] of patch-right-and-ahead sniff-angle 1
let myleft [recursol] of patch-left-and-ahead sniff-angle 1
ifelse (myright >= ahead) and (myright >= myleft)
[ rt sniff-angle ]
[ if myleft >= ahead
[ It sniff-angle ] ]
end

to vida-y-muerte

set energia energia - 2

if energia <=0 [ die ]

if energia > 1000 [die]

if count turtles-here > 6 [ die ]
end

to reproducirse
if energia > lim.min-reproduccion
[ set energia energia / 2
hatch 1 [

set genotipo genotipo + random-normal 0 0.5 ;if random-float 1000 > 999 [set genotipo genotipo +
random-normal 0 5 ]

set ef_consumol (1 + (-1 * (abs((1 - exp(-0.5 * (referencial - genotipo))) / (1 + exp(-0.5 * (referencial -
genotipo)))))))

set ef _consumo2 (1 + (-1 * (abs((1 - exp(-0.5 * (referencial - genotipo) + cercania-nicho )) / (1 + exp(-0.5 *
(referencial - genotipo) + cercania-nicho))))))
ask self [if count turtles-here > 30 [ die ]
:fd 1 rt random 360
]
1]

set color scale-color blue ef_consumol min-ef_consumol max-ef_consumol
end

to cambiar-fenotipo

if [recurso2] of patch-here > [recursol] of patch-here

[ set ef consumo2 (ef consumo2 + random-float 0.0003 )]
end

to colorear-1
ask patches [if recursol < old.recursol [set pcolor scale-color red recurso2 0 max-recl]]
end

to regenerar-recursos
ask patches [if recursol < O [set recursol 0] ]
ask patches [if recurso2 < 0 [set recurso2 0]]
ask patches [ifelse ((recursol <= recursol-maximo) and (random-float 100 > regeneracionl)) [ set recursol
(recursol-maximo - (abs(pycor) * pendiente))][set recursol recursol]]
ask patches [ifelse ((recurso2 <= recurso2-maximo) and (random-float 100 > regeneracion2)) [ set recurso2
(recurso2-maximo - (abs(pycor) * pendiente))][set recurso2 recurso2]]
end
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to muerte-ciclica
ask turtles [if ef_consumo2 > 0.001 [die]]
end

to my-update-plots
set-current-plot "genotipo”
plot-pen-reset
set-current-plot-pen "genotipo”
histogram [genotipo] of turtles

set-current-plot "fenotipo”
plot-pen-reset

set-current-plot-pen "fenotipol”
histogram [ef_consumol] of turtles
set-current-plot-pen "fenotipo2”
histogram [ef_consumo2] of turtles

set-current-plot "energia”
plot-pen-reset
set-current-plot-pen "energia”
histogram [energia] of turtles

set-current-plot "densidad"
plot-pen-reset
set-current-plot-pen "densidad"
histogram [ycor] of turtles

set-current-plot "mean-genotipo”
set-current-plot-pen "mean-genotipo”
plot mean-genotipo
set-current-plot-pen "mean-genotipo”
plot mean [genotipo] of turtles

set-current-plot "desv_est-genotipo”
set-current-plot-pen "desv_est-genotipo
plot std_dev-genotipo

set-current-plot "Population”
set-current-plot-pen "Population”
plot count turtles

set-current-plot "ef_consumol”
set-current-plot-pen "ef _consumol”
plot mean [ef_consumo1] of turtles

set-current-plot "ef _consumo2"
set-current-plot-pen "ef _consumo2"
plot mean [ef _consumo?2] of turtles

end



Cdédigo R
HHRHHHH

#PARA ABRIR EL RNETLOGO

library(RNetLogo)

# Abre el path de NetLogo

nl.path <- "C:/Program Files (x86)/NetLogo 5.0.4"

NLStart(nl.path, nl.version = 5)

model.path <- "/models/Mis Modelos/ModeloMaestriaNetLogo(5.2).nlogo"
absolute.model.path <- paste(nl.path, model.path, sep ="")
NLLoadModel(absolute.model.path)

# CODIGO PARA SACAR LA SERIE DE TIEMPO.

vector2 <- as.matrix(c("Population”, "mean-genotipo”, "std_dev-genotipo”, "mean-ef_consumol”, "mean-
ef_consumo2", "energia_total", "densidad_total"))

vector <- as.matrix("lista-genotipos™)

#LA FUNCION
sim <- function(pendiente){
NLCommand("set pendiente”, pendiente, "setup");
lista <- NLDoReport(6500, "go", vector2,
as.data.frame=T, df.col.names=c("Population”, "mean-genotipo", "std_dev-genotipo"”, "mean-
ef_consumol”, "'mean-ef_consumo?2", "energia_total", "densidad_total"))
return(lista)
}
repeticiones <- rep(4.5, 10)
superlista <- lapply(repeticiones , sim)
datos_mod>5.2 <- as.matrix(superlista)

## para hacer matrices los objetos

datos_mod5.2.250PlasticidadFenotipica <- as.matrix(as.data.frame(datos_mod5.2))

plot(as.matrix(as.data.frame(datos_mod5.2.300PlasticidadFenotipica[1])[5]), type="1", xlab="tiempo",
ylab="Poblacién")

HHHHHE

# CODIGO PARA SACAR LA DISTRIBUCION DEL GENOTIPO
vector <- as.matrix("lista-genotipos")
sim <- function(pendiente){
NLCommand("set pendiente”, pendiente, "setup");
lista <- NLDoReport(30000, "go", vector,
as.data.frame=F)
return(lista)

}
rep2de200 <-rep(4.5, 1)

datos_mod5.2.distribucion200recurso <- lapply(rep2de200 , sim)
#datos_mod4.8.distribucion1200recurso <- superlista
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Interfaz del modelo
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