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INTRODUCCION

El nivel de organizacién poblacional constituye el primer &mbito de andlisis en
la ecologia y uno de los mas relevantes para comprender los procesos bioldgicos
que estructuran comunidadesy ecosistemas. Las poblaciones representan conjuntos
de organismos de la misma especie que comparten un espacio, interactian entre
si'y exhiben propiedades emergentes, como la abundancia, densidad, distribucién
espacial, estructura de edades y tasas de crecimiento, que no pueden inferirse
Unicamente a partir del estudio de individuos aislados. Estas caracteristicas, junto
con factores dindmicos como las estrategias reproductivas, la supervivencia, la
dispersion y la interaccidn con el ambiente, constituyen la base para interpretar la
organizacién y funcionamiento de los sistemas bioldgicos.

Alolargo de la historia humana, el aprovechamiento de poblaciones vegetales
y animales ha sido fundamental para la subsistencia y el desarrollo cultural. No
obstante, la explotacién sin un conocimiento adecuado de sus propiedades ecoldgicas
ha derivado en disminuciones poblacionales, extinciones locales y alteraciones
profundas en la estructura y funcionamiento de los ecosistemas. El deterioro
ambiental contemporaneo enfatiza la necesidad de que el profesional de la biologia
posea bases tedricas y metodoldgicas robustas que le permitan comprender, evaluar
y manejar las poblaciones con criterios cientificos.

En este contexto, estudiar las poblaciones no sélo permite describir sus
caracteristicas fundamentales, sino también interpretar sus tendencias temporales, sus
respuestas ante factores ambientales y antrépicos, y su papel dentro de comunidades
y ecosistemas. Asimismo, proporciona elementos esenciales para la conservacion, la
restauracion ecoldgica y el manejo sostenible de los recursos bidticos.
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IMPORTANCIA DE LAS POBLACIONES

Elinterés humano por las poblaciones se remonta a las primeras observaciones
sobre la reproduccion, abundancia y variacién temporal de plantasy animales. Desde
entonces surgieron cuestionamientos fundamentales: ; por qué algunas especies
pueden aumentar rapidamente su nimero mientras que otras se mantienen estables
o declinan?, ;qué factores regulan el tamafio poblacional?, ;como interactian los
componentes ecoldgicos y evolutivos en estos procesos?

Durante las décadas de 1950y 1960, la ecologia de poblaciones experimentd
un avance significativo gracias a la convergencia entre la dindmica poblacional y
la genética de poblaciones. Esta integracion permitié reconocer que la estructura
genética influye directamente en los pardmetros demograficos, como la supervivencia,
la fecundidad y la adaptacién local y que los procesos ecolégicos sélo pueden
comprenderse plenamente si se consideran los cambios evolutivos que operan dentro
de la poblacion (Rabinovich, 1978). En la actualidad, esta relacién es inseparable
y constituye un fundamento clave de la biologia evolutiva y la ecologia moderna.

El estudio de las poblaciones también posee una gran relevancia aplicada
porque permite evaluar la viabilidad de especies en riesgo, comprender la respuesta
de poblaciones silvestres ante perturbaciones ambientales, disefiar estrategias de
manejo pesquero y forestal, y establecer programas de conservacion. Especialmente
en México, donde numerosas especies de interés ecoldgico, pesquero y cultural
dependen de poblaciones sujetas a presiones antrépicas, el andlisis poblacional
constituye una herramienta indispensable.

Asimismo, como destacan Carabias et al. (2009), la mayoria de los recursos
bioldgicos utilizados por el ser humano, desde cardimenes de peces hasta cultivos
agricolas o ganado, existen en forma de poblaciones naturales o manejadas. Su
analisis permite comprender los factores que determinan su variacion numérica y
su sostenibilidad en el tiempo.

DEFINICION DEL CONCEPTO ECOLOGICO

Alolargo del desarrollo de la ecologia se han propuesto multiples definiciones
del concepto de poblacién, cada una de ellas enfatizando distintos componentes
bioldgicos, espaciales, demograficos y genéticos. Esta diversidad conceptual refleja la
complejidad inherente a las poblaciones como unidades dindmicas de organizacion
bioldgicay como objetos centrales de estudio en la ecologiay la biologia evolutiva.

Desde una perspectiva clasica, Odum (1972) define una poblacion como un
grupo de organismos de la misma especie que ocupan un lugar determinado y
entre los cuales es posible el intercambio de informacién genética. En un sentido
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similar, Boughey (1973) resalta que los individuos de una poblacién comparten un
origen comun, presentan caracteristicas bioldgicas semejantes y carecen de barreras
que impidan la reproduccidn entre organismos sexualmente compatibles. Estas
definiciones subrayan la importancia de la continuidad reproductiva y del flujo
génico como elementos estructurales del concepto poblacional.

Krebs (1994, 2014) amplia esta vision al definir una poblacién como el conjunto
de organismos de una misma especie que habitan un drea determinada en un
momento especifico, cuyos individuos tienen el potencial de reproducirse y contribuir
al tamafo poblacional. Desde este enfoque, las poblaciones se caracterizan por
pardmetros cuantificables que describen su dindmica interna, tales como la natalidad,
la mortalidad, la proporciéon de sexosy la estructura de edades, aspectos enfatizados
de manera particular por Rabinovich (1978, 1980). Estos pardmetros permiten
analizar los cambios temporales en el tamafo y la composicion de las poblaciones,
asi como su respuesta ante factores ambientales y bidticos.

En el marco de la ecologia contempordnea, Smith y Smith (2007) destacan
dos elementos fundamentales del concepto de poblacion. En primer lugar, las
poblaciones constituyen unidades genéticas, ya que sus miembros comparten
un acervo genético comun y representan el nivel operativo sobre el cual actdan
los procesos evolutivos. En segundo lugar, poseen una dimensién espacial cuya
delimitacién no es fija, sino que depende tanto de la biologia de la especie como
de los objetivos del investigador. Asi, los limites poblacionales pueden ser claros y
facilmente reconocibles, como en el caso de peces residentes de un lago pequefio
o difusos en especies con distribuciones amplias y continuas.

Desde un enfoque didactico, Carabias et al. (2009) definen una poblacién como
un conjunto de organismos de la misma especie que comparten un espacio y pueden
interactuar entre si mediante procesos como la reproduccién, la competencia o la
cooperacién. Esta perspectiva enfatiza que, en condiciones naturales, los organismos
rara vez existen de manera aislada, sino integrados en poblaciones cuya escala espacial
puede variar desde dreas muy reducidas hasta regiones extensas, dependiendo del
fendmeno ecoldgico que se analice.

Una definicidn ampliamente aceptada sintetiza estos elementos al seialar
que una poblacién es un grupo de organismos de la misma especie que ocupa un
espacio determinado en un tiempo determinado (Krebs, 2014). Bajo este criterio,
es posible referirse, por ejemplo, a la poblacién de ciervos de un parque nacional,
a la poblacion de ciervos de una regién completa o incluso a la poblacién humana
de un pais. Los constituyentes ultimos de cualquier poblacién son los organismos
individuales; no obstante, en especies con reproduccion sexual, la poblacién puede
subdividirse en poblaciones locales o demes, entendidas como grupos de individuos

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3

124




que se cruzan preferentemente entre siy que representan la unidad colectiva mas
pequena dentro de una poblacidn vegetal o animal (Krebs, 2014). Los individuos
de un deme comparten un acervo genético comun, lo que refuerza su relevancia
evolutiva.

Cabe destacar que los limites espaciales y temporales de una poblacién rara vez
son absolutos. En la practica, estos limites suelen establecerse de manera arbitraria
por el investigador, con base en criterios ecoldgicos, logisticos o analiticos (Krebs,
2014; Begon et al., 2006). Esta flexibilidad conceptual no constituye una debilidad,
sino una fortaleza del enfoque poblacional, ya que permite adaptar el anélisis a la
diversidad de formas de vida, patrones de distribucion y escalas ecoldgicas presentes
en la naturaleza.

Finalmente, las poblaciones como unidades de estudio han sido de interés central
tanto para ecélogos como para genetistas. Uno de los principios fundamentales
de la teoria evolutiva moderna establece que la seleccién natural actua sobre los
individuos, pero que sus efectos se manifiestan a través de cambios en la composicion
genética de las poblaciones a lo largo del tiempo. En este sentido, la ecologia de
poblaciones y la genética de poblaciones comparten una base conceptual comun
y se complementan en el analisis de los procesos que determinan la persistencia,
adaptacion y evolucion de las especies (Begon et al., 2006; Krebs, 2014).

El concepto de individuo en ecologia de
poblaciones: alcances y problematicas

El andlisis ecolégico de las poblaciones se sustenta, en principio, en la nocién
deindividuo como unidad basica de conteo, medicién y seguimiento. Sin embargo,
asumir que los individuos que integran una poblacién son equivalentes entre si
constituye una simplificacién que rara vez se ajusta a la realidad bioldgica. Desde una
perspectiva ecoldgica, los individuos difieren en multiples dimensiones, ontogenéticas,
fisioldgicas y estructurales que condicionan su desempefo, su interaccién con el
ambiente y su contribucién a la dindmica poblacional (Begon et al., 2006).

Una primera fuente de heterogeneidad surge del ciclo de vida. En practicamente
todos los grupos de organismos, los individuos atraviesan etapas con morfologia,
funciones ecoldgicas y vulnerabilidades contrastantes. Insectos holometabolos,
por ejemplo, presentan fases larvarias y adultas que explotan recursos distintos y
exhiben tasas diferenciales de mortalidad, dispersion y reproduccién; de manera
andloga, las plantas pasan de semilla a plantulay posteriormente a individuos adultos
fotosintéticos, cada etapa sometida a presiones ambientales especificas (Begon et
al., 2006). En consecuencia, aun dentro de una misma poblacién, los individuos no
experimentan el ambiente de manera homogénea.
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Incluso dentro de una misma etapa del ciclo de vida, los individuos pueden
diferir sustancialmente en su “calidad” o condicién. Variaciones en tamafo corporal,
reservas energéticas o estado fisioldgico influyen directamente en la probabilidad de
sobrevivencia, en la capacidad competitiva y en el éxito reproductivo. Estas diferencias
individuales generan una distribucién desigual de oportunidades ecoldgicas dentro
de la poblacion, lo que tiene implicaciones directas para su estructura y dindmica
(Begon et al., 2006).

La problematica del concepto de individuo se profundiza al considerar el tipo
de organizacién bioldgica de los organismos que integran una poblacién. Begon
et al. (2006) distinguen entre organismos unitarios y organismos modulares, una
diferenciacién clave para la ecologia de poblaciones. En los organismos unitarios,
como la mayoria de los animales, la forma corporal es altamente determinada 'y
el desarrollo sigue una secuencia relativamente predecible desde el cigoto hasta
la senescencia. En estos casos, la identidad del individuo es clara, su niUmero de
estructuras corporales es esencialmente constante y su delimitacion espacial no
presenta ambigledades conceptuales.

En contraste, los organismos modulares no poseen una forma fija ni un programa
de desarrollo estrictamente predeterminado. A partir del cigoto se origina un moédulo
basico que da lugar a nuevos modulos similares, de modo que el organismo crece
mediante la acumulacién, pérdiday especializacion de estas unidades estructurales.
La arquitectura final del individuo depende en gran medida de las condiciones
ambientales, lo que confiere una elevada plasticidad fenotipica (Begon et al., 2006).
Las plantas vasculares constituyen el ejemplo mas evidente de esta organizacién,
aunque también existen numerosos grupos animales modulares, como corales,
briozoos, hidroides y ascidias coloniales, asi como protistas y hongos (Harper et al.,
1986; Hughes, 1989; Room et al., 1994; Collado-Vides, 2001).

La modularidad implica que individuos genéticamente equivalentes pueden
diferir de manera extrema en tamaiio, forma y produccién reproductiva, como se
observa en Chenopodium album, donde las condiciones ambientales determinan
desde individuos diminutos con escasa produccién de semillas hasta organismos
de gran tamafo con una fecundidad miles de veces mayor (Begon et al., 2006). En
estos casos, surge una pregunta fundamental: ; qué debe considerarse un individuo
ecoldgico?, sel organismo completo, cada mddulo, o un conjunto funcional de
modulos?

Estas diferencias conceptuales tienen consecuencias directas para el analisis de
propiedades poblacionales. La definicion de individuo condiciona la estimacién del
numero de organismos, la densidad poblacional y la descripcién de los patrones
de distribucidn espacial. En organismos unitarios, el conteo de individuos suele
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ser directo; en organismos modulares o coloniales, en cambio, la delimitacion del
individuo puede ser ambiguay depender del objetivo del estudio. Asi, la ecologia de
poblaciones reconoce que el concepto de individuo no es absoluto, sino contextual,
y que su definicién operativa debe ajustarse a la biologia del organismoy a la escala
del andlisis (Begon et al., 2006).

Este marco conceptual esindispensable para comprender los temas que siguen.
Antes de abordar la densidad y la distribucion espacial de las poblaciones, resulta
fundamental reconocer que dichas propiedades emergen de poblaciones integradas
por individuos desiguales, cuya definicién y delimitacién no siempre es trivial. Solo
a partir de este entendimiento es posible interpretar correctamente los patrones
espaciales y los procesos que los generan.

CARACTERISTICAS DE LA POBLACION

La poblacién tiene diversas caracteristicas que son parametros no aplicables a
otros niveles de organizacidn (por ejemplo. individuos, comunidades, ecosistemas).
Se pueden observar en la Tabla 3. 1.

Tabla 3. 1 Caracteristicas de una poblacién.

TIPO: CARACTERISTICA:
DENSIDAD
NATALIDAD
MORTALIDAD
INMIGRACION
EMIGRACION
DISTRIBUCION
SECUNDARIAS COMPOSICION GENETICA
DISTRIBUCION POR EDADES

PRIMARIAS

Densidad poblacional

1. Concepto y fundamento ecoldgico

Las poblaciones presentan propiedades emergentes que sélo pueden describirse
a nivel de grupo y que no son aplicables a los individuos de manera aislada. Estas
propiedades se expresan mediante medidas estadisticas y constituyen la base de la
ecologia de poblaciones (Krebs, 2014). Entre ellas, la densidad poblacional es una
de las caracteristicas mas fundamentales, ya que permite cuantificar la presencia
de los organismos en el espacio y constituye un punto de partida indispensable
para el andlisis ecoldgico.
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La densidad se define cldsicamente como el nimero de individuos por unidad
de area o de volumen (Emmel, 1975; Rabinovich, 1980; Brower y Zar, 1984). Esta
definicion, aunque sencilla, encierra una gran relevancia ecoldgica, pues conecta
directamente a los organismos con el espacio fisico que ocupan y con los recursos
disponibles en dicho espacio.

Desde una perspectiva conceptual, la densidad representa una propiedad
primaria de la poblacién. A partir de ella pueden derivarse otras caracteristicas
poblacionales, como la estructura por edades, la composicién genética o los patrones
espaciales, las cuales reflejan procesos ecoldgicos y evolutivos mas complejos (Krebs,
2014).

2. Densidad y abundancia: conceptos
relacionados, pero no equivalentes

En ecologia poblacional es fundamental distinguir entre abundancia y densidad,
términos que suelen utilizarse de manera indistinta en el lenguaje cotidiano, pero
que tienen significados especificos.

La abundancia se refiere al nimero total de individuos que conforman una
poblacion, mientras que la densidad expresa ese nimero en relacion con el espacio
ocupado. En este sentido, la abundancia depende de dos factores: (1) la densidad
poblacional y (2) el drea o volumen a lo largo del cual la poblacion esta distribuida
(Smith y Smith, 2007).

Asi, una poblacion puede presentar una alta abundancia total y, sin embargo,
una densidad baja si los individuos se encuentran dispersos en una gran extension
espacial. De manera inversa, una poblacién con pocos individuos puede alcanzar
densidades elevadas si se concentra en un area reducida. Esta distincion resulta
clave para interpretar adecuadamente los procesos ecoldgicos que regulan a las
poblaciones.

3. TIPOS DE DENSIDAD POBLACIONAL

3.1 Densidad absoluta o bruta

La forma mas simple de expresar la densidad es la densidad absoluta, definida
como el numero de individuos por unidad de drea o volumen total considerado
(Smith y Smith, 2007). Esta medida es ampliamente utilizada por su facilidad de
cdlculo y comparacion entre poblaciones o sitios.
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Sin embargo, la densidad absoluta presenta una limitacién importante: no todos
los espacios dentro del area de distribucién de una poblacién son necesariamente
habitables. Los individuos suelen concentrarse tnicamente en aquellas porciones del
ambiente que retdnen las condiciones adecuadas para su supervivencia y reproduccion,
por lo que la densidad puede variar considerablemente de un sitio a otro dentro
de la misma poblacion.

Ejemplos ilustrativos de densidad absoluta incluyen valores como: 300
ratones silvestres por hectérea, entre 10°y 10® bacterias por centimetro cubico, 5
x 108 diatomeas por metro clibico o aproximadamente 500 arboles por hectérea,
dependiendo del ecosistema considerado.

3.2 Densidad relativa o ecolégica

Para atender la heterogeneidad del habitat, los ecdlogos emplean el concepto
de densidad relativa o ecoldgica, definida como el nimero de individuos por unidad
de espacio efectivamente habitable (Smith y Smith, 2007). Esta medida resulta
particularmente Util cuando los organismos utilizan de manera selectiva ciertos
microhabitats dentro de su drea de distribucion.

Un ejemplo clasico es el estudio de la codorniz de Virginia (Colinus virginianus)
en Wisconsin, donde la densidad se expresé como el numero de individuos por
milla de seto, su habitat preferido, en lugar de aves por hectdrea. No obstante, la
estimacién de la densidad ecoldgica es poco frecuente, debido a la dificultad que
implica delimitar con precision qué fraccion del ambiente constituye el espacio
realmente utilizable por la poblacién.

4. FACTORES QUE DETERMINAN LA DENSIDAD POBLACIONAL

La densidad de una poblacion no es una propiedad estatica, sino el resultado
dindmico de varios procesos demograficos. Cuatro pardmetros poblacionales
fundamentales modifican la densidad a lo largo del tiempo: natalidad, mortalidad,
inmigracion y emigracion (Figura 3.1) (Krebs, 2014).
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= cambio en el tamafio de la poblacién

Figura 3.1. Caracteristicas primarias de la poblacién vinculadas con
cambios en la densidad (Tomado de Audesirk et al. 2013).

La natalidad y la inmigracién contribuyen al incremento de la densidad
poblacional, mientras que la mortalidad y la emigracién la reducen (Begony Mortimer,
1981). Estos procesos reflejan la suma de las respuestas individuales de los organismos
alas condiciones ambientales, bidticas y abidticas, y constituyen los llamados factores
primarios de la poblacion (Figura 3.2) (Krebs, 1994).

Inmigracién

Natalidad

Emigracién

Figura 3.2. Caracteristicas primarias de la poblacién vinculadas
con cambios en la densidad (Tomado de Atilio, 2020).
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5. IMPORTANCIA ECOLOGICA DE LA DENSIDAD

La densidad poblacional proporciona informacién crucial sobre el funcionamiento
de las poblaciones y su interaccidon con el ambiente. En particular, indica qué
tan cercanos o apifados se encuentran los individuos, lo cual esta directamente
relacionado con la intensidad de la competencia por recursos como alimento,
espacio, luz o nutrientes (Carabias et al., 2009).

Ademds, numerosos procesos ecoldgicos, como la competencia intraespecifica,
la transmision de enfermedades, la regulacién poblacional y la dindmica tréfica son
dependientes de la densidad, es decir, su intensidad y efectos varian en funcion del
numero de individuos presentes por unidad de espacio.

Por estas razones, la densidad constituye una variable central en la ecologia
poblacional y representa el punto de partida légico para el analisis de otras
propiedades poblacionales mds complejas, como la distribucién espacial, la estructura
poblacional y el crecimiento de las poblaciones.

Como se puede observar en estos ejemplos, para determinar la densidad de una
poblacion es necesario utilizar una unidad de muestreo determinada, por lo cual las
técnicas aplicadas para arboles, no son las mismas que para peces o diatomeas. Las
dos caracteristicas fundamentales que ejercen efectos en la seleccién de técnicas
son el tamafio y la movilidad del organismo con referencia a las dimensiones de
los humanos (Krebs, 1994).

Densidad absoluta

Existen dos enfoques generales para estimar la densidad poblacional. En
numerosos estudios ecoldgicos, de manejo y conservacién es necesario conocer la
densidad absoluta de una poblacién, entendida como el nimero de individuos por
unidad de area o de volumen (por ejemplo, individuos por hectarea o por metro
cuadrado). En otros contextos, resulta suficiente trabajar con densidad relativa, es
decir, establecer comparaciones entre dreas del mismo tamafo para determinar en
cudl de ellas existe una mayor cantidad de organismos. Esta distincién conceptual se
refleja directamente en las técnicas desarrolladas para medir la densidad poblacional
(Krebs, 2014).

La densidad absoluta implica, de manera explicita, la estimacion del nimero total
de organismos presentes en un area determinada. En muchos casos, la determinacién
exacta de esta medida es practicamente imposible, ya que requeriria el conteo
completo de todos los individuos dentro de su area de distribucién. Por ello, en
la practica se emplean técnicas adaptadas a las caracteristicas bioldgicas de cada
poblaciény altipo de organismo estudiado, con el objetivo de obtener estimaciones
confiables del nimero total de individuos a partir de informacién parcial del drea
ocupada.
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Desde una perspectiva metodoldgica, los ecélogos determinan la densidad
absoluta de dos formas generales: mediante conteos totales o directos y mediante
métodos de muestreo, los cuales incluyen técnicas especificas como el uso de
cuadrantes y los métodos de captura-recaptura (Rabinovich, 1978, 1980; Krebs,
1994; 2014).

Conteos totales o directos

El conteo total o directo constituye la forma mas precisa de calcular el nimero
de organismos que viven en un drea determinada. Sin embargo, su aplicacién es
limitaday, en general, solo es factible para organismos de gran tamafio o al menos
visiblemente definidos. Este tipo de conteo puede aplicarse a poblaciones humanas
y a algunos vertebrados, como aves territoriales, animales que forman bandadas,
manadas o colonias, asi como a ciertos invertebrados sésiles (Rabinovich, 1978,
1980; Krebs, 1994).

La manera mds directa de conocer cudntos organismos viven en un drea consiste
simplemente en contarlos. Un ejemplo clasico es el censo de la poblacién humana.
De forma analoga, en poblaciones vegetales es posible contar todos los individuos,
como ocurre con los arboles dentro de un adrea delimitada. En el caso de las aves
territoriales, pueden contabilizarse los machos cantores presentes en un area,
mientras que, en especies gregarias, como algunas codornices, es posible contar los
individuos que integran cada bandada. Otros animales, como el lobo fino del norte,
pueden censarse cuando se encuentran congregados en colonias reproductivas.
En contraste, muy pocos invertebrados pueden ser contados en su totalidad, con
excepcion de organismos sésiles como los percebes o algunos rotiferos (Krebs, 2014).

En ocasiones particulares, los animales de gran tamafio que habitan areas
pequenas pueden ser censados completamente o bien fotografiados para realizar
los conteos a partir de lasimagenes. No obstante, en términos generales, los conteos
directos solo son posibles para un nimero muy limitado de organismos, lo que
restringe su aplicabilidad en la mayoria de los estudios ecolégicos (Krebs, 2014).

Métodos de muestreo

Debido a las limitaciones de los conteos totales, los investigadores suelen
conformarse con contabilizar Unicamente una fraccion de la poblacién y utilizar
esta informacion para estimar el tamano total. Existen varias técnicas generales de
muestreo ampliamente utilizadas en ecologia de poblaciones, pero dos son las mas
frecuentes: el uso de cuadrantes y el método de captura-recaptura (Krebs, 2014).
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Cuadrado

El método de cuadrado consiste en contar los individuos presentes en varias
unidades de muestreo de tamafo conocido y extrapolar el valor promedio obtenido
al drea total de distribucion de la poblacién. Un cuadrado es, en esencia, un drea de
muestreo de cualquier forma; aunque el término describe literalmente un cuadrildtero,
en la practica se utilizan areas de diversas formas, incluyendo circulos, dependiendo
de las necesidades del estudio.

La confiabilidad de las estimaciones obtenidas mediante cuadrados depende
de tres condiciones fundamentales: (1) que la poblacién de cada cuadrado pueda
determinarse con precisidn, (2) que el area de cada cuadrado sea conocida con
exactitud y (3) que los cuadrados muestreados sean representativos del area total
de estudio. Este ultimo requisito suele cumplirse mediante procedimientos de
muestreo aleatorio (Krebs, 2014).

Este método se aplica principalmente a organismos sésiles o de movilidad limitada,
siendo los vegetales y numerosos invertebrados los grupos mas representativos. Por
esta razdn, su uso se ha generalizado ampliamente en la ecologia vegetal (Krebs,
1994). El procedimiento general consiste en contar todos los individuos dentro de
varios cuadrados de tamafio conocido y extrapolar posteriormente el promedio
obtenido a la totalidad del drea de distribucion (Krebs, 2014).

Un ejemplo ilustrativo de este procedimiento es el siguiente: si se contabilizan
19, 21, 17 y 19 individuos de una especie de escarabajo en cuatro muestras de
suelo de 10 cm x 10 cm, es posible extrapolar esta informacién para estimar una
densidad aproximada de 1900 escarabajos por metro cuadrado de superficie de
suelo (Krebs, 2014).

Para obtener estimaciones confiables, es indispensable considerar que la
poblacién de cada cuadrado puede contarse sin error en algunos organismos,
mientras que en otros casos solo puede estimarse. Por ello, se han desarrollado
numerosas técnicas especificas para aplicar el muestreo por cuadrados a distintos
tipos de plantasy animales, tanto en sistemas terrestres como acuaticos (Krebs, 2014).

Un ejemplo cldsico del uso detallado de cuadrados es el estudio de los gusanos
de alambre, larvas de escarabajos de la familia Elateridae que viven en el suelo y
que pueden causar dafos importantes a los cultivos agricolas. Para estimar las
poblaciones de estas plagas, Salt y Hollick desarrollaron una técnica para extraer
larvas de muestras de suelo mediante la fragmentacién de terrones, el tamizado
del material y la separacién de las larvas por flotacidon. En un pastizal cercano a
Cambridge, Inglaterra, se recolectaron 240 muestras aleatorias que contenian un
total de 3742 larvas, lo que permitid estimar una infestaciéon de aproximadamente
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19.3 millones de larvas por hectérea. Este estudio demostré que las poblaciones de
gusanos de alambre eran cerca de tres veces mayores de lo que se habia supuesto
previamente (Krebs, 2014).

Los cuadrantes han sido utilizados extensamente en ecologia vegetal y
constituyen el método mas comun para el muestreo de plantas. Existe una amplia
bibliografia dedicada a evaluar la eficiencia relativa de cuadrantes de diferentes
formas, como circulares, cuadrados y rectangulares (Krebs, 2014).

Otros métodos de conteo para densidad absoluta

Ademas del uso de cuadrados, se han desarrollado otras técnicas para estimar
la densidad absoluta en poblaciones especificas. Entre ellas se encuentran los censos
aéreos, utilizados principalmente en aves y mamiferos silvestres, en los que se emplea
fotografia aérea para registrar y contar organismos a partir de imagenes obtenidas
durante sobrevuelos del area de estudio (Rabinovich, 1978, 1980).

Otro método extremo es el censado por captura total o exterminio, en el cual se
elimina a todos los individuos de la poblacion mediante distintos procedimientos,
incluyendo el uso de sustancias mortales. Aunque esta técnica es claramente anti-
conservacionista, se ha empleado en situaciones particulares consideradas necesarias,
como el control de plagas o el manejo de poblaciones enfermas. Ejemplos histdricos
incluyen la eliminacion de venados viejos en Europa para favorecer la introduccion
de individuos jovenes, asi como la erradicacién de mas de 22,000 venados en el
Parque Nacional Stanislaus, California, entre 1921y 1923, con el objetivo de evitar
la propagacion de una epidemia (Rabinovich, 1978, 1980). Asimismo, esta técnica se
ha utilizado en estudios de peces arrecifales mediante el uso de rotenona, aunque
con efectos colaterales severos sobre la fauna y flora asociadas.

Método de captura-recaptura

La técnica de captura, marcaje, liberacién y recaptura constituye uno de los
métodos mas importantes y ampliamente utilizados en la ecologia de poblaciones
para la estimacion de la densidad absoluta en organismos méviles. A diferencia de
los conteos directos y del muestreo por cuadrados, este enfoque permite trabajar
con especies cuya movilidad impide el conteo total y, adicionalmente, proporciona
informacién valiosa sobre otros pardmetros poblacionales como la natalidad, la
mortalidad, la supervivencia, el crecimiento y, en algunos casos, la distribucién
espacial de los individuos (Rabinovich, 1978, 1980; Krebs, 1994, 2014).
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El principio general que sustenta todos los métodos de captura-recaptura es
conceptualmente sencillo. Si se capturan individuos de una poblacion, se marcan de
alguna forma reconocible y se liberan nuevamente en el ambiente, tras un periodo
suficiente para que los organismos marcados se mezclen homogéneamente con
los no marcados, la proporcién de individuos marcados en una muestra posterior
debe reflejar la proporcion de individuos marcados en el total de la poblacion. Bajo
este razonamiento, es posible estimar el tamafo poblacional total y, conociendo el
area ocupada por la poblacion, calcular su densidad absoluta (Figura 3.3) (Krebs,
1994, 2014).

Frst
capture
>
c=16 Marked individuals
m=16 disperse

m/c=1/4

Figura 3.3. llustracion esquematica de una sesién de muestreo de captura-
recaptura con dos periodos de captura. Cada cuadrado representa un individuo,
cada cuadrado azul claro representa un individuo marcado (m) una vez,
cada cuadrado azul oscuro indica individuos marcados dos veces y las lineas
gruesas indican los individuos capturados (c) (Tomado de Krebs, 2014).

Existen diversos modelos de captura—recaptura, que varian en complejidad
segun el niumero de sesiones de muestreo y los supuestos sobre la dindmica de la
poblacion. El modelo mas simple y clasico es el método de Petersen, desarrollado
originalmente por el cientifico pesquero danés C. G. J. Petersen en 1898. En la
literatura ecoldgica también se conoce como el método de Lincoln, debido a que F.
C. Lincoln fue el primero en aplicarlo sistematicamente al estudio de una poblacién
silvestre de patos en 1930 (Krebs, 2014).

El método de Lincoln-Petersen implica unicamente dos periodos de muestreo.
En el primer periodo se capturan individuos, se marcan y se liberan nuevamente
en la poblacion. En el segundo periodo se realiza una nueva captura y se registra
cuantos de los individuos capturados estan marcados y cuantos no. El intervalo
entre ambos muestreos debe ser relativamente corto, ya que el método asume que
la poblacién es cerrada durante ese lapso, es decir, que no ocurren nacimientos,
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muertes, inmigracién ni emigracién, y que los individuos marcados no pierden sus
marcas ni presentan mortalidad diferencial respecto a los no marcados (Krebs, 2014).
Mas adelante se describiran estos métodos.

El supuesto central del método es que la segunda muestra es aleatoria y, por lo
tanto, contiene la misma proporcién de individuos marcados que existe en el total
de la poblacion. A partir de esta proporcion se puede estimar el tamafo poblacional
total y, posteriormente, la densidad absoluta.

Para la aplicacién de los métodos de captura—recaptura es fundamental distinguir
entre poblaciones cerradas y poblaciones abiertas. Una poblacién se considera
cerrada cuando su tamafo no cambia durante el periodo de captura, marcaje y
recaptura, mientras que una poblacién abierta es aquella en la que ocurren cambios
demograficos durante el periodo de estudio. En la naturaleza, la mayoria de las
poblaciones son claramente abiertas; sin embargo, pueden tratarse como cerradas
si el periodo de muestreo es suficientemente breve (Krebs, 2014).

La estimacién del tamafo poblacional en poblaciones abiertas es
considerablemente mas compleja, ya que es necesario incorporar explicitamente
los procesos de natalidad, mortalidad, inmigracién y emigracion. Los modelos
desarrollados para este tipo de poblaciones consideran multiples sesiones de captura
y permiten estimar simultdneamente varios pardmetros demogréficos. El desarrollo
tedricoy metodoldgico de estos modelos se encuentra detallado en trabajos cldsicos
como los de Seber (1982), Pollock et al. (1990) y Krebs (1999).

Todos los modelos de captura-recaptura, independientemente de su complejidad,
se basan en tres supuestos fundamentales (Krebs, 2014):

1. Losindividuos marcados y no marcados tienen la misma probabilidad de
ser capturados; es decir, las capturas son aleatorias.

2. Losindividuos marcados estan sujetos a la misma tasa de mortalidad que
los individuos no marcados. En el caso especifico del método de Petersen, se asume
ademds que no ocurre mortalidad durante el intervalo de muestreo.

3. Las marcas no se pierden, no se deterioran y son siempre detectadas
correctamente durante la recaptura.

En la practica, estos supuestos no siempre se cumpleny han generado multiples
problemas metodoldgicos. Por ejemplo, algunos roedores pueden volverse propensos
a las trampas o, por el contrario, evitarlas tras una primera captura, lo que viola el
supuesto de captura aleatoria. En peces capturados en alta mar, el estrés causado por
las redesy el proceso de marcado puede incrementar la mortalidad inmediatamente
después de laliberacidn. En aves longevas, las anillas pueden desgastarse o perderse
con el tiempo. Ademas, se han documentado casos en los que pescadores no
devuelven las marcas recuperadas de peces, ya sea por desconocimiento o por
considerarlas amuletos de buena suerte (Krebs, 2014).
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Debido a estas limitaciones, se han desarrollado numerosas variantes y
refinamientos de las técnicas de marcado y de los modelos estadisticos de analisis,
con el objetivo de reducir los sesgos asociados a la violacidn de los supuestos basicos.
Estas mejoras han permitido ampliar notablemente la aplicabilidad del método a
una gran diversidad de organismos y contextos ecoldgicos (Krebs, 2014).

La técnica de captura—recaptura se ha utilizado principalmente en organismos
relativamente grandes y de facil marcaje, como mariposas, caracoles, escarabajos
y numerosos vertebrados. No obstante, con el desarrollo de nuevas tecnologias de
marcado, como microetiquetas, marcas genéticas y dispositivos electrénicos, su uso
se ha extendido a un rango cada vez mayor de especies (Krebs, 2014).

Un aspecto adicional que debe considerarse al estimar la densidad absoluta
mediante captura-recaptura es la determinacién del area efectivamente ocupada
por la poblacién. En sistemas claramente delimitados, como islas o fragmentos
aislados de bosque, esta area puede definirse con relativa facilidad. En habitats
continuos, en cambio, la delimitacién espacial es menos evidente y es necesario
aplicar correcciones que consideren los movimientos de los individuos dentro y
fuera del area de muestreo (Krebs, 2014).

Desde una perspectiva mas amplia, el método de marcaje y recaptura no solo
permite estimar la densidad poblacional, sino que también proporciona informacién
clave sobre otros atributos poblacionales, como la natalidad, la mortalidad, la
supervivencia y el crecimiento individual, lo que lo convierte en una herramienta
central de la ecologia animal (Rabinovich, 1978, 1980; Krebs, 1994).

Existen multiples modelos y variantes de esta técnica, pero todos comparten el
mismo razonamiento fundamental: tras el marcaje y la liberacion de los individuos,
la poblacion pasa a estar compuesta por organismos marcados y no marcados;
la proporcién entre ambos, observada en capturas posteriores, permite inferir el
tamano poblacional total (Krebs, 1994).

Finalmente, un elemento crucial en la aplicacion de estos métodos es la eleccion
adecuada de las marcas, las cuales deben ser duraderas, facilmente identificablesy,
sobre todo, apropiadas para la biologia y la etologia de los organismos estudiados.
Una revision detallada de los distintos tipos de marcas y sus aplicaciones puede
encontrarse en Southwood (1991).
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indice de Lincoln-Petersen

Este indice es el mas simple, se le conoce también como indice de Lincoln o
técnica de unasola marcay unasola captura o indice de Petersen, debido a que fue
aplicado independientemente por tres investigadores: Petersen en 1889y 1894 lo
aplicd a poblaciones de peces, Lincoln en 1930 para patos y Jackson en 1933 para
determinar la densidad de abejas africanas (Brower y Zar, 1984).

Este método depende en capturar una parte de la poblacién, marcarlos de
manera permanente y distintiva sin que afecte su etologia (M), liberarlos, esperar a
que se mezclen con el resto de la poblacién y capturar una nueva parte (C) después
de unintervalo de tiempo, en donde parte de estos individuos habra tanto marcados
(R) como no marcados (Cox, 1976; Brower y Zar, 1984; Rabinovich, 1978, 1980). Con
esto se puede conocer el tamafio poblacional (N), que expresado matematicamente
queda:

Donde:

N=tamano de la poblacion

M= ndmero de individuos marcados y liberados
C=nuUmero de individuos recapturados

R=numero de individuos marcados de la recaptura

Como el valor es una aproximacién del nimero total de organismos se deben
estimar los limites de confianza, en donde caera el verdadero valor poblacional
de nuestro estudio. Para obtenerlo se calcula primeramente el valor de "p”, que
representa la fraccion decimal de individuos marcados obtenidos en la recaptura

(Cox, 1976; Rabinovich, 1980):

Pec

Una vez obtenido este valor se calculan los limites de confianza al 95% de
confiabilidad con la siguiente relacion (Cox, 1976; Brower y Zar, 1984; Rabinovich,

1980):
/Pq
= ao5%), | —-
P (95/) C
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Donde

C=numero de individuos recapturados

p = fraccién decimal de individuos marcados

q = 1-p fraccion decimal de animales no marcados obtenidos de la recaptura

t=valor de "t" de tablas de la distribucion de t-student con grados de libertad
=ay 95% de confianza. t= 1.96

El resultado de la relacién proporciona dos valores de “p” con los cuales se
obtienen los limites de confianza al sustituirlos en la siguiente relacién (Cox, 1976;
Rabinovich, 1980):

Este método tiene varias suposiciones:
El marcaje no afecta la mortalidad y el comportamiento de los individuos

Las marcas no se deben perder y no deben afectar la probabilidad de captura
de los organismos.

La poblacién es cerrada (no deben existir migraciones, es decir, inmigracién ni
emigracién).

Todos los organismos tienen la misma probabilidad de ser capturados (Cox,
1976; Brower y Zar, 1984; Rabinovich, 1980; Southwood, 1991; Krebs, 1994).

indice de Jackson

Se le conoce también como método positivo de Jackson y se basa en el mismo
planteamiento que el anterior y con las mismas suposiciones, pero involucra un
marcado y por lo menos mas de dos recapturas a intervalos de tiempo iguales
entre cada una.

Para aplicarlo se tiene que marcar inicialmente a un grupo de individuos (M),
liberarlos y dejar que pase un tiempo para que se homogenicen, pasando algun
tiempo se hace la primera recaptura y se cuantifican todos los organismos (T ) que
consistiran tanto de organismos marcados (P,) como no marcados. Dependiendo
de la modalidad del investigador y de los organismos sujetos a estudio, puede
haber cuatro opciones: a) regresar solamente los marcados y liberarlos para que se
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distribuyan regularmente, b) regresar solamente los no marcados para que suceda
lo mismo, c) regresar tanto a los organismos marcados como a los no marcados y d)
no regresar ninguin organismo a la poblacidn. Para elegir cual es la mejor opcion no
hay nada fundamentado, pero se ha visto mejores resultados con las opciones a) y c).

Segun la eleccidn, se tendrd que hacer una segunda recaptura, pasado el
mismo tiempo transcurrido para la primera y registrar los mismos valores y asi
sucesivamente con todas las recapturas necesarias, que dependen de las marcas
(tiempo de permanencia, afeccion al organismo etc).

Con estos datos se calcula primeramente un valor de correccidn para cada
recaptura y su estandarizacién a 100 animales marcados por 100 de la recaptura
total (para hacer las diferentes recapturas comparativas entre si ya que puede haber
variacion entre recapturay recaptura). Esto se expresa de la siguiente manera (Cox,

1976; Rabinovich, 1980):
Y. = (Px)(l()())(l()())
M T:

Y =Recaptura corregida de la muestra x

Donde:

P_=Numero de organismos marcados de la recaptura x
T =Total de organismos marcados y no marcados colectados de la recaptura x

M = Total de animales capturados inicialmente marcados y liberados

Después se calcula una tasa de cambio o un valor ponderado de la recaptura
(r) que determina el decremento de los valores de las recapturas con las siguientes
ecuaciones dependiendo el nimero de capturas realizadas:

Cuando se colectan dos o tres recapturas (Cox, 1976; Rabinovich, 1980):

(Y2+Y3)
¥ =
* (Y1+Y2+...Yn-1)

Cuando se colectan mas de tres recapturas (Cox, 1976; Rabinovich, 1980):

(Yz + Y4+...Yn)
(N et Y )
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Los subindices n-1 o n-2, significa no considerar la ultima o las dos ultimas
recapturas, segun sea el caso.

El valor tedrico de la recaptura Y, para el tiempo en que se capturaron los
organismos se marcaron y se liberaron, se calcula mediante la siguiente expresién
(Cox, 1976; Rabinovich, 1980):

Yi+ Yot Y1)

Yu=( —(Y1+Y2+...Y1172)

r

+

El resultado representa el tamafio poblacional, pero estandarizada a 100
organismos marcados por 100 recapturados, por lo que hay que convertirlo a valores
reales mediante la siguiente expresion (Cox, 1976; Rabinovich, 1980):

N= ( 100) 100
Y

0

Este método a diferencia del anterior no maneja indices de confianza por lo
que podria representar una desventaja ya que casi nunca se calcula un valor exacto
deltamafo poblacional. A pesar de esto se han obtenido resultados muy confiables
cuando metodoldgicamente se aplica bien (Cox, 1976; Rabinovich, 1980).

Densidad relativa o ecologica

La densidad relativa, también denominada densidad ecoldgica, consiste en
estimar el tamafo de una poblacién a partir de huellas, rastros o indicios dejados por
los organismos, en lugar de contar directamente a los individuos. Este enfoque se
emplea cuando la estimacidn de la densidad absoluta resulta impracticable debido
alamovilidad de los organismos, a su comportamiento criptico o a la imposibilidad
de realizar conteos directos en toda el drea de distribucién.

Las caracteristicas de los métodos de densidad relativa dependen de la recoleccion
sistematica de muestras que representan algun indicio mas o menos constante
del tamafio de la poblacidn. En este sentido, estos métodos no proporcionan una
estimacion directa del nimero total de individuos, sino que generan indices de
abundancia, los cuales permiten comparar poblaciones entre dreas, momentos o
condiciones distintas. Debido a esta naturaleza indirecta, las técnicas para estimar
la densidad relativa son numerosas y variadas, y su seleccion depende del tipo de
organismo, del ambiente y del objetivo del estudio.
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indices de densidad relativa

Todos los métodos para medir la densidad relativa se basan en el supuesto
de que los indicios recolectados mantienen una relacién relativamente constante,
aunque desconocida, con el tamafio total de la poblacién. En consecuencia, estos
métodos proporcionan un indice de abundancia con mayor o menor precision, pero
no una medida absoluta del tamafo poblacional (Krebs, 2014).

Por ejemplo, si un indice de abundancia, como el nimero de huellas registradas
endiagramas de arenaesde 4.0 en un drea Xy de 8.0 enundrea, puede concluirse
que el drea Y presenta una mayor densidad de animales que el area X. Sin embargo,
no es valido inferir que el drea Y tiene el doble de individuos, ya que la diferencia
en el indice puede deberse, al menos en parte, a variaciones en la actividad, el
comportamiento o la detectabilidad de los organismos, y no exclusivamente a
diferencias reales en el tamafno poblacional (Krebs, 2014).

Existe una gran diversidad de indices de densidad relativa. A continuacién,
se describen algunos de los mas utilizados en estudios ecoldgicos, enfatizando su
fundamento y limitaciones.

Trampas

Las trampas constituyen uno de los métodos mas empleados para estimar la
densidad relativa en poblaciones animales. Aunque estas técnicas se utilizan con
frecuencia en estudios de captura-recaptura para estimar densidad absoluta, el
numero de individuos capturados por unidad de tiempo o por trampa también
puede emplearse como un indice de densidad relativa.

Este enfoque ha sido ampliamente aplicado en ratones distribuidos en campo
abierto, insectos voladores nocturnos mediante trampas de luz, escarabajos
capturados en trampas de caida o fosas en el suelo, insectos aéreos mediante trampas
de succién y organismos plancténicos recolectados con redes. La efectividad de las
trampas depende de muiltiples factores, entre ellos el tamafo corporal, el nivel de
actividad, el patrén de movimiento del organismoy la adecuacién del tipo de trampa
al grupo bioldgico de interés. Asimismo, la capacidad del investigador para colocar
las trampas en sitios representativos del habitat influye de manera significativa en
los resultados obtenidos (Krebs, 1994).

El nimero de organismos capturados refleja no solo la densidad poblacional,
sino también la actividad y el rango de movimiento de los individuos, asi como las
condiciones ambientales durante el muestreo. Por esta razén, los datos obtenidos
mediante trampas deben interpretarse con cautela, ya que proporcionan Unicamente
una estimacién aproximada de la abundancia relativa, util principalmente para
comparaciones espaciales o temporales dentro de un mismo estudio (Krebs, 2014).
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Numero de heces o restos fecales

El conteo de heces o restos fecales es un método ampliamente utilizado como
indice de densidad relativa en poblaciones de mamiferos terrestres. Este enfoque
se ha aplicado con éxito en especies como liebres, venados, ratones de campo
y conejos. La técnica consiste en contar los restos fecales presentes en un area
conociday determinar la tasa promedio de defecacién por individuo; al extrapolar
esta informacion al area total de distribucion, se obtiene un indice del tamano
poblacional (Krebs, 1994).

Este método parte del supuesto de que la tasa de defecacion es relativamente
constante para una especie bajo condiciones ambientales similares y que los
restos fecales permanecen detectables durante un periodo de tiempo conocido.
Cuando estos supuestos se cumplen, el nimero de heces registradas puede reflejar
adecuadamente las variaciones en la abundancia relativa entre dreas o entre distintos
momentos temporales.

Técnicas similares se han empleado en estudios de insectos fitéfagos, como
las orugas defoliadoras, donde se estima la abundancia poblacional a partir de la
cantidad de excrementos que caen desde el dosel de los drboles. En estos casos, el
método permite evaluar la magnitud de las infestaciones sin necesidad de observar
directamente a los organismos (Krebs, 2014).

Frecuencia

En ecologia, el término frecuencia se refiere al porcentaje de cuadrantes de
muestreo en los que una especie determinada esta presente, independientemente del
numero de individuos registrados en cada uno. Aunque por definicién la frecuencia
es simplemente el nimero de veces que ocurre un evento, su aplicacion ecoldgica
permite describir patrones de ocupacion espacial dentro de un area de estudio
(Browery Zar, 1984).

Como indice de densidad relativa, la frecuencia proporciona informacion sobre
la distribucién espacial de la poblacién y su grado de dispersién en el habitat. Una
especie con alta frecuencia aparece en muchos cuadrantes, mientras que una
especie con baja frecuencia se encuentra restringida a pocos sitios. No obstante, este
indice no permite inferir directamente el tamafo poblacional, ya que no considera
el numero de individuos por cuadrante, sino Unicamente su presencia o ausencia.
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Frecuencia de vocalizacion

La frecuencia de vocalizacidn se ha utilizado como indice de densidad relativa
en diversos grupos animales, particularmente en aves y anfibios. Esta técnica consiste
en cuantificar el nimero de cantos, sonidos o vocalizaciones registrados durante
unintervalo de tiempo definido, generalmente en las horas de mayor actividad de
los organismos (Krebs, 1994).

En estudios de aves, por ejemplo, el nimero de cantos escuchados cada diez
minutos durante las primeras horas de la mafana se ha empleado como un indicador
deltamafo poblacional. Métodos similares se han aplicado en ranas, grillos y cigarras,
utilizando grabaciones acusticas para estandarizar el esfuerzo de muestreo (Krebs,
2014).

Este indice se basa en la suposicién de que existe una relacién positiva entre
la tasa de vocalizacion y la abundancia de individuos. Sin embargo, factores como
la estacionalidad, el comportamiento reproductivo, las condiciones climaticas y la
estructura del habitat pueden influir en la detectabilidad acUstica, por lo que los
resultados deben interpretarse con cautela.

Registros de pieles

Los registros histdricos de pieles obtenidos por tramperos han sido utilizados
como indices de densidad relativa para evaluar cambios poblacionales a largo plazo
en diversas especies de mamiferos. Un ejemplo clasico es el del lince canadiense,
para el cual existen registros continuos que se remontan hasta aproximadamente
300 afos atras (Krebs, 2014).

Aungque estos datos no representan censos directos, proporcionan informacién
valiosa sobre fluctuaciones poblacionales de gran escala temporal. Sin embargo,
su interpretacion debe considerar factores socioeconémicos, como el esfuerzo de
caza, la demanda comercial y los cambios en las practicas de captura, que pueden
influir en el nUmero de pieles registradas independientemente del tamafio real de
la poblacién.

Numero de artefactos o dispositivos

El conteo de artefactos, dispositivos o indicios producidos por los organismos
es otro método comun para estimar la densidad relativa. Este enfoque se aplica a
especies que dejan evidencia clara de sus actividades, como chimeneas de lodo en
cangrejos de rio, nidos de ardillas arbéreas, tuneles subterrdneos, huellas o estuches
pupales de insectos emergidos (Krebs, 1994).
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El método consiste en contar estos indicios en un area determinada y utilizar
dicha informacién como un indice del tamafo poblacional. Su eficacia depende de
que exista una relacion consistente entre el nimero de artefactos y el nimero de
individuos, asi como de que los artefactos persistan el tiempo suficiente para ser
registrados durante el muestreo (Krebs, 2014).

Cuestionarios

El uso de cuestionarios dirigidos a cazadores y tramperos ha sido empleado
como una herramienta indirecta para detectar cambios poblacionales en animales
de gran tamafo. A través de estas encuestas se obtiene una estimacidn subjetiva
de las variaciones en la abundancia a lo largo del tiempo (Krebs, 2014).

Este método resulta util unicamente para identificar cambios poblacionales
marcados, ya que depende de la percepcion humanayy de la experiencia acumulada
de los informantes. No proporciona estimaciones precisas del tamafo poblacional,
pero puede complementar otros indices en estudios regionales o histdricos.

Cobertura

La cobertura se utiliza principalmente en estudios de plantas y de organismos
sésiles o modulares, y se define como el porcentaje de la superficie del suelo ocupada
por una especie. Este indice ha sido ampliamente empleado por botanicos y ecélogos
que estudian comunidades vegetales y comunidades de invertebrados en zonas
intermareales rocosas (Brower y Zar, 1984).

El método consiste en estimar la proporcidn del drea cubierta por el organismo
y extrapolar al drea total de estudio para obtener un indice de densidad relativa. La
cobertura es particularmente relevante para organismos modulares, en los cuales el
numero de unidades no siempre refleja adecuadamente su importancia ecolégica
o su dominancia espacial (Krebs, 1994; 2014).

Conteos en carretera

Los conteos en carretera constituyen un método de densidad relativa basado
en la observacién directa de organismos a lo largo de trayectos estandarizados. El
numero de aves observadas al recorrer una distancia previamente definida ha sido
utilizado como un indice de abundancia poblacional, y esta misma técnica puede
aplicarse a otros organismos altamente visibles.

Como todos los métodos de densidad relativa, los conteos en carretera no
permiten estimar el tamafo real de la poblacién, sino que proporcionan un indice
comparable entre sitios o periodos de tiempo. Por esta razén, deben considerarse
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con escepticismo hasta que hayan sido evaluados de manera rigurosa sus supuestos y
posibles sesgos (Anderson, 2003). No obstante, resultan particularmente Gtiles como
complemento de técnicas de censo mas directas y para detectar cambios amplios o
tendencias generales en la densidad poblacional (Krebs, 2014).

Captura por unidad de esfuerzo (CPUE)

La captura por unidad de esfuerzo constituye uno de los indices de densidad
relativa mas utilizados, especialmente en poblaciones con movilidad elevada o sujetas
a explotacion, como ocurre en muchos sistemas pesqueros. Este método emplea la
relacion entre el nUmero de organismos capturados y una unidad estandarizada de
esfuerzo, por ejemplo, el nimero de peces obtenidos por cada 100 horas de pesca
de arrastre (Krebs, 2014).

La CPUE se fundamenta en la reduccion progresiva del tamafio poblacional
mediante muestreos sucesivos en los que los individuos capturados no regresan a
la poblacidén. Bajo este esquema, una disminucion constante en la tasa de captura
permite inferir, de manera indirecta, el tamano relativo de la poblacion (Ricker,
1975). Para que este método sea confiable, es indispensable que el esfuerzo de
muestreo se mantenga constante, que las capturas se realicen en el menor intervalo
de tiempo posible y que los organismos se redistribuyan homogéneamente en el
area de estudio entre muestreo y muestreo (Cox, 1976; Rabinovich, 1980; Brower
y Zar, 1984).

El esfuerzo se define como la cantidad total de trabajo aplicada para obtener
una determinada captura y puede expresarse en distintas unidades, tales como
barcos por afo, horas-hombre o tiempo efectivo de pesca.

En 1939 Leslie-Davis introduce este método por primera vez para obtener la
estimacion del tamafo de la poblacién usando datos de la captura de las pesquerias de
los mares del norte, el cual por muchos afios ha sido probado el modelo y constituye
una piedra fundamental en cualquier estudio bioldgico-pesquero (Ricker, 1975).

El método esta basado en dos hipdtesis:

1) El tamano de una poblacion (N) en un tiempo dado (t) sujeta a explotacién,
disminuye proporcionalmente por efecto de la pesca debido a las capturas (C)
sucesivas que se realizan en dicho tiempo (t):

Cta Nt

El tamafo de la captura depende por lo tanto del tamafo de la poblacién y
con que se estd pescando (esfuerzo pesquero), es decir, si hay mucha poblacidn y
se utilizan buenas artes de captura, habrad mucha pesca (Ricker, 1975):
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Ct = gNt

Donde:

C=captura

N =tamano poblacional

q = coeficiente de capturabilidad

t=tiempo

2) El tamaio poblacional a un tiempo determinado de una poblacién sujeta a
explotacién (N) en un tiempo dado (t), esta determinada por el nimero de organismos
antes de iniciar la pesca (No) y de los individuos que se van capturando y acumulando
como producto (K) con el tiempo (t) (Ricker, 1975):

Nt = Not"

Donde:

N = Tamafo de la poblacion

K = captura acumulada

No = Tamano inicial de la poblacion

t=tiempo

Si se sustituye esta ecuacion en la obtenida con la hipétesis 1) queda:
Ct = g(No- Kt)
Ct = gNo - gKt

Donde:

LAS POBLACIONES

C=captura al tiempo t
No = Tamafo poblacional

q = coeficiente de capturabilidad

CAPITULO 3

K = captura acumulada al tiempo t

t=tiempo

Es una ecuacion de forma lineal donde la variable dependiente es C; la ordenada
al origen es q No; la pendiente es q y la variable independiente es K, con un grafico
de forma lineal (Figura 3.4) (Ricker, 1975; Cox, 1976).
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Figura 3.4.Modelo grafico de Captura por Unidad de
Esfuerzo. (CP U E) (Tomado de Molles, 2008).

Al realizar el analisis de regresién lineal por minimos cuadrados de la captura
contra la captura acumulada, se obtienen las constantes del modelo: g como la
pendiente y qNo como la ordenada al origen, por lo que para obtener el tamafio
poblacional al inicio de la temporada de pesca (No) se debera aplicar (Cox, 1976;
Brower y Zar, 1984):

= —gNo
a

Donde:
a=ordenada al origen
g = pendiente

Como el resultado de la ecuacion es negativo matematica y ecolégicamente
representa el numero total de organismos, cuando se reporta el tamafo poblacional
no se mencionara como valores negativos.

Este valor es una estimacién aproximada del tamafo real de la poblacion, para
lo cual hay que obtener los limites de confianza para asegurar que el verdadero
valor del tamafio poblacional caiga dentro de ellos:

Limites de confianza superior e inferior en cualquier nivel de probabilidad de
la estimacién del tamano inicial de la poblacién (No) son las raices de la ecuacion
cuadratica de la forma (Ricker, 1975):
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ax’ +bx+c=0
N*(g* - £252.C,,)-2(q*No - 1252.C, )N +(¢*No* - £252.C,, ) =

En esta ecuacion, la incégnita estd representada por N (tamafo poblacional);
el término

ax? (N?) esiguala= 4" —£,5.Cy
bx (N) es igual a=—2(q2No fijXC )
c=(¢*No* -£252C,)

Para su resolucion se obtienen primeramente los siguientes valores de la regresion
lineal:

valor del pendiente (q) respetando su signo correspondiente
sumatorias de las variables: 2x, 2x?, 2y, Zy?, Zxy con todos los decimales posibles

valor de “t " de tablas de la distribucion de t-student al 95% de confianzay n-2
grados de libertad

el nimero de capturas (n) (parejas de datos en la regresién)

y los valores de las siguientes constantes obtenidas de las férmulas propuestas
en Ricker (1975):

Cn= —E x
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Una vez obtenidos los valores, se sustituyen con la ecuaciéon general para resolver
las ecuaciones cuadraticas:

-b++/b* -4ac

2a

Como resultado se obtienen dos valores de la incégnita (N) que representan el
limite inferiory superior con la caracteristica de que no todos son simétricos (Ricker,
1975). Estos dos valores se tienen que comprobar al sustituirlos en la ecuacién
cuadratica y tendran que resultar ambos exactamente igual a cero (Rabinovich, 1980).

CONSIDERACIONES FINALES SOBRE LA DENSIDAD RELATIVA

En conjunto, las técnicas para medir la densidad relativa permiten obtener
informacion poblacional detalladay precisa Unicamente para un nimero limitado de
organismos. En muchos casos, es necesario conformarse con estimaciones de orden
de magnitud. Como consecuencia, se ha desarrollado una cantidad desproporcionada
de estudios centrados en los grupos mas faciles de censar, particularmente mariposas,
aves, mamiferos y especies de importancia econémica. Este sesgo metodoldgico
influye de manera directa en los andlisis posteriores sobre los mecanismos que
determinan la densidad poblacional (Krebs, 2014).

Movimientos de los individuos

El movimiento de los individuos en el espacio es un proceso fundamental en
la ecologia de poblaciones, ya que influye directamente en el tamafio poblacional,
la estructura espacial, el flujo génico y la persistencia de las poblaciones a distintas
escalas. Estos desplazamientos no ocurren de manera aleatoria, sino que responden
a la heterogeneidad ambiental, a la disponibilidad de recursos, a la presién
intraespecifica y a la historia evolutiva de las especies.

Desde una perspectiva demografica, los movimientos de los individuos se
manifiestan principalmente como inmigracién, emigraciéon y migracion, cada uno
con implicaciones ecoldgicas diferenciadas. La inmigracién y la emigracion forman
parte de los procesos de dispersidon y representan entradas y salidas unidireccionales
de individuos entre poblaciones o subpoblaciones, afectando directamente la
densidad local y la conectividad poblacional. Aunque con frecuencia se asume que
estos flujos se compensan, su magnitud y direccion pueden modificar de manera
sustancial la dinamica poblacional (Krebs, 1994; 2014).
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Por su parte, la migracién constituye un tipo particular de movimiento,
caracterizado por desplazamientos ciclicos y recurrentes entre dreas bien definidas,
generalmente asociados a cambios estacionales en las condiciones ambientales. A
diferencia de lainmigraciény la emigracion, la migracién no implica necesariamente
una ganancia o pérdida neta de individuos, sino una redistribucién espacial temporal
de la poblaciéon (Emmel, 1975; Smith y Smith, 2007).

En conjunto, estos procesos reflejan la capacidad de las poblaciones para
responder a la variabilidad espacial y temporal del ambiente, y representan un eje
conceptual clave para comprender fendmenos como la colonizacion, la extincion
local, la dindmica fuente-sumideroy la viabilidad poblacional en paisajes naturales
y antropizados (Figura 3.5) (Krebs, 2014).

Movimientos de
los individuos

L 4

[INMIGRACION} [ MIGRACION ] [EMIGRACION]

Figura 3.5. Esquema conceptual de los principales tipos de movimiento de los individuos
en ecologia de poblaciones. Se ilustran las relaciones entre dispersién (inmigracién y
emigracién) y migracién, destacando sus diferencias en direccionalidad, temporalidad
y efectos demograficos (Emmel, 1975; Smith y Smith, 2007; Krebs, 2014).

INMIGRACION

Definicion

La inmigracion se define como el movimiento unidireccional de individuos
que ingresan a una poblacién desde otra poblacién o drea distinta, ya sea hacia
una regién previamente ocupada o hacia un area recientemente colonizada. Este
proceso implica un incremento en el numero de individuos de la poblaciéon

receptora y constituye uno de los componentes fundamentales de la dindmica
poblacional (Emmel, 1975).
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Desde una perspectiva operativa, la inmigracién es considerada un fenémeno
demografico que influye directamente en el tamano, la densidad y la estructura de
las poblaciones, aunque en muchos estudios poblacionales se ha asumido, de manera
simplificada, que sus efectos son equivalentes a los de la emigracién o bien que
ambos procesos no son significativos para el sistema bajo estudio (Krebs, 1994). Sin
embargo, esta suposicion ha sido ampliamente cuestionada en la ecologia moderna.

En un marco espacial mas amplio, la inmigracién puede entenderse como el
desplazamiento de individuos entre subpoblaciones dentro de una distribucién
geografica mayor, proceso clave para el mantenimiento del flujo génico y para la
dindmica de metapoblaciones (Smith y Smith, 2007).

Caracteristicas ecoldgicas de la inmigracion

La inmigracion presenta una serie de caracteristicas ecoldgicas relevantes que
la distinguen de otros tipos de movimiento poblacional:

1. Direccionalidad definida

A diferencia de la migracién, la inmigracion implica un desplazamiento en
una sola direccion, sin retorno inmediato al sitio de origen. El individuo se integra
funcionalmente a la poblacién receptora (Emmel, 1975).

2. Respuesta a factores ecoldgicos y demograficos

La inmigracion puede ser consecuencia de multiples factores, entre ellos:

e Competencia intraespecifica elevada.

e Sobrepoblacion en el sitio de origen.

e Deterioro ambiental (sequia, escasez de alimento, pérdida de habitat).
e Procesos de colonizacidn de nuevos habitats.

e Aislamiento y dindmicas de especiacion.

Este comportamiento no es genético en si mismo, sino una respuesta ecoldgica
a condiciones ambientales y poblacionales especificas (Emmel, 1975).

3. Importancia en el flujo génico

La inmigracidn es un mecanismo central para el intercambio genético entre
poblaciones, ya que introduce nuevos genotiposy reduce los riesgos de endogamia,
especialmente en poblaciones pequefias o aisladas (Smith y Smith, 2007; Krebs, 2014).
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4. Dependencia de la conectividad del paisaje

La magnitud y frecuencia de la inmigracién estan fuertemente condicionadas
por la estructura espacial del habitat, la disponibilidad de areas libres adecuadas
y la densidad de las poblaciones circundantes (Smith y Smith, 2007).

5. Dificultad de medicion directa

Lainmigracién rara vez se cuantifica de manera explicita en estudios poblacionales,
ya que requiere el seguimiento de individuos provenientes de dreas externas al sitio
de estudio, lo que introduce limitaciones metodoldgicas importantes (Krebs, 2014).

Ejemplos ecoldgicos de inmigracion

Lainmigracién se manifiesta en una amplia variedad de organismos y contextos
ecoldgicos:

e Plantas

La llegada de semillas dispersadas por viento, agua o animales hacia un nuevo
parche de habitat constituye un proceso de inmigracién. Por ejemplo, semillas
transportadas por aves frugivoras que son depositadas en sitios distantes al parental
permiten el establecimiento de nuevos individuos y el aumento de la poblacién
local (Smith y Smith, 2007).

¢ Invertebrados acuaticos y marinos

Las larvas transportadas por corrientes fluviales o marinas que se incorporan
a poblaciones bentdnicas locales representan un claro caso de inmigracién pasiva,
dependiente de procesos hidrodinamicos (Smith y Smith, 2007).

e Vertebrados terrestres

En poblaciones de aves o pequeiios mamiferos, individuos juveniles o subadultos
pueden incorporarse a poblaciones vecinas en busca de territorios disponibles o
mejores condiciones de supervivencia, contribuyendo al mantenimiento demografico
de poblaciones locales (Smith y Smith, 2007).

e Poblaciones dependientes de inmigracion neta

Existen poblaciones que no son autosuficientes y solo se mantienen gracias a
una inmigracion constante. Un ejemplo documentado son las poblaciones de aves
canoras en fragmentos pequefios de bosque del este de Estados Unidos, donde la alta
depredacién de nidos impide la autosustentabilidad poblacional y la permanencia
depende del arribo continuo de individuos desde areas fuente (Tittler et al., 2006).
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Problematicas asociadas al estudio de la inmigracion

A pesar de suimportancia ecoldgica, lainmigracién presenta multiples desafios
conceptuales y metodoldgicos:

1. Subestimacion en estudios poblacionales

Tradicionalmente, lainmigracion ha sido ignorada o asumida como equivalente
a la emigracién, lo que conduce a interpretaciones incompletas o erréneas de la
dindmica poblacional (Krebs, 1994; 2014).

2. Limitaciones metodoldgicas

La medicién directa de la inmigracion requiere técnicas de marcaje, recaptura
o seguimiento individual, las cuales pueden ser costosas, técnicamente complejas
y limitadas por la escala espacial de los movimientos (Krebs, 2014).

3. Problemas de escala espacial

Uno de los principales retos es que los individuos suelen desplazarse mas alla
de los limites del area de estudio, lo que dificulta detectar eventos de inmigracién
a larga distancia y conduce a una subestimacién del proceso (Krebs, 2014).

4. Fragmentacion del habitat

En paisajes fragmentados, lainmigracion puede verse severamente restringida
por la pérdida de conectividad, convirtiéndose en uno de los problemas centrales
de la biologia de la conservacidn. Facilitar la inmigracién entre poblaciones aisladas
en parques y reservas es un desafio aln no resuelto (Krebs, 2014).

5. Implicaciones para la conservacion

La ausencia de inmigracién puede llevar a la extincion local de poblaciones
pequefas, mientras que su presencia puede enmascarar problemas demograficos
internos, generando poblaciones aparentemente estables pero dependientes de
aportes externos (Krebs, 2014).

EMIGRACION

LAS POBLACIONES

Definicion

La emigracion se define como el movimiento unidireccional de individuos que
salen de una poblacion paraincorporarse a otra o desplazarse hacia un area distinta,
sin retorno inmediato al sitio de origen. Este proceso implica una disminucién

en el numero de individuos de la poblacién emisora y constituye uno de los
componentes fundamentales de la dindmica poblacional (Emmel, 1975).
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Desde el punto de vista demografico, la emigracién representa una pérdida
neta de individuos que puede afectar la densidad, la estructura por edades y la
viabilidad de una poblacién. En muchos estudios poblacionales, este proceso ha
sido simplificado o considerado equivalente a la inmigracién, o bien asumido como
poco relevante, lo que ha llevado a interpretaciones incompletas de los cambios
poblacionales observados (Krebs, 1994).

En un contexto espacial mas amplio, la emigraciéon corresponde al
desplazamiento de individuos fuera de una subpoblacién, proceso clave en
sistemas de metapoblaciones y en el mantenimiento de la conectividad entre
poblaciones locales (Smith y Smith, 2007).

Caracteristicas ecologicas de la emigracion

La emigracion presenta una serie de rasgos ecoldgicos distintivos que determinan
su papel en la dindmica poblacional:

1. Direccionalidad y pérdida demografica

La emigracién implica un movimiento en una sola direccion, desde la poblacién
de origen hacia otra drea, lo que se traduce en una reduccion directa del tamafio
poblacional local (Emmel, 1975).

2. Respuesta a condiciones ambientales y sociales

La salida de individuos puede estar motivada por:

e Alta densidad poblacional y competencia intraespecifica.
e Degradacion del habitat.

e Escasez de alimento o recursos clave.

e Cambios climaticos o estacionales.

e Presidn social o territorial.

Aligual que lainmigracion, la emigracion no constituye un comportamiento
genéticamente programado, sino una respuesta ecoldgica a condiciones locales
desfavorables (Emmel, 1975).

3. Selectividad por edad, sexo o condicidon

La emigracién no ocurre de manera aleatoria. En muchas especies, los individuos
que emigran pertenecen a clases especificas, como juveniles, subadultos o individuos
subordinados. Por ejemplo, en diversas aves los principales emigrantes suelen ser
individuos jovenes, mientras que en algunos roedores los machos subadultos y
las hembras representan una proporcién importante de los dispersores (Smith y
Smith, 2007).
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4. Relacion con la estructura del paisaje

La probabilidad de emigracidny la distancia recorrida dependen de |la densidad
de las poblaciones circundantes, la disponibilidad de habitats adecuados y la
conectividad del paisaje. Los individuos emigrantes suelen buscar dreas libres o
menos saturadas para establecerse (Smith y Smith, 2007).

5. Importancia en la dinamica regional

La emigracién permite que algunas poblaciones funcionen como fuentes de
individuos, exportando organismos hacia otras poblaciones que dependen de
estos aportes para mantenerse, fendmeno central en la dindmica fuente-sumidero
(Krebs, 2014).

Ejemplos ecoldgicos de emigracion

La emigracién se manifiesta en multiples grupos taxonémicos y contextos
ecoldgicos:

e Plantas

Desde la perspectiva de la poblacion parental, la salida de semillas dispersadas
por viento, agua o animales constituye un evento de emigracion. La mayoria de
las semillas caen cerca de la planta madre, pero una fraccidon puede emigrar a
mayores distancias, dependiendo del agente de dispersién, como ocurre en especies
anemocoras 0 zoocoras (Smith y Smith, 2007).

¢ Invertebrados acuaticos y marinos

En rios y arroyos, las formas larvales de numerosos invertebrados que son
transportadas corriente abajo representan una emigracién desde las poblaciones
ubicadas aguas arriba. En ambientes marinos, muchas especies presentan emigracion
larval asociada a corrientes y mareas (Smith y Smith, 2007).

e  Vertebrados terrestres

En avesy pequeiios mamiferos, la emigracién suele involucrar individuos jévenes
que abandonan el sitio natal en busca de territorios disponibles. Este proceso reduce
la competencia local y contribuye a la colonizacién de nuevos habitats (Smith y
Smith, 2007).

e Poblaciones exportadoras de individuos

Algunas poblaciones mantienen una emigracién neta, actuando como
exportadoras de individuos hacia poblaciones vecinas. Estas poblaciones fuente
pueden sostener a poblaciones sumidero que, por si solas, no serian viables
demograficamente (Krebs, 2014).
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Problematicas asociadas al estudio de la emigracion

A pesar de su relevancia ecoldgica, la emigracion enfrenta multiples dificultades
conceptuales y metodoldgicas:

1. Subestimacion del proceso

La emigracién rara vez se mide de forma explicita en estudios poblacionales.
Con frecuencia se asume que sus efectos son equivalentes a los de la inmigracién o
que ambos procesos se compensan, una suposicion altamente cuestionable (Krebs,
1994; 2014).

2. Dificultad para el seguimiento de individuos

Una vez que los individuos emigran fuera del rea de estudio, resulta complejo
determinar su destino, supervivencia o integracién a otras poblaciones, lo que limita
la cuantificacion precisa del proceso (Krebs, 2014).

3. Problemas de escala espacial

Los individuos pueden desplazarse distancias mayores que el tamafo de las
areas de muestreo, lo que genera pérdida de informacion sobre emigracion a larga
distancia y subestimaciones sistematicas del fenédmeno (Krebs, 2014).

4. Limitaciones técnicas

Aunque el uso de técnicas como el marcaje individual y la radiotelemetria ha
revolucionado el estudio de los movimientos animales, su aplicacion sigue estando
restringida por costos, logistica y el tamafio de los organismos estudiados (Millspaugh
y Marzluff, 2001).

5. Implicaciones para la conservacion

En paisajes fragmentados, la emigracion puede conducir a la pérdida irreversible
de individuos si no existen habitats receptores adecuados o corredores funcionales.
Facilitar procesos seguros de emigracién, y su complemento, la inmigracion, entre
areas protegidas constituye uno de los principales retos actuales de la biologia de
la conservacion (Krebs, 2014).

MIGRACION
Definicion

La migracién se define como un desplazamiento periddico, ciclico y reversible
de individuos o de la mayor parte de una poblacién entre dos o mas areas geogréficas,
qgue implica un viaje de ida y vuelta a lo largo del tiempo. A diferencia de la
inmigracion y la emigracion, la migracién no representa una pérdida o ganancia

neta de individuos a escala poblacional, sino un movimiento recurrente asociado a
fases especificas del ciclo de vida (Emmel, 1975).
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Desde una perspectiva ecoldgica y poblacional, la migracidon constituye un
fendmeno distinto de la dispersion unidireccional, ya que los individuos regresan
sistematicamente al drea de origen o a sitios previamente utilizados. Este
comportamiento suele estar motivado por reproduccion, condiciones ambientales
o patrones etoldgicos con una base genética, por lo que debe ser considerado
explicitamente como un parametro propio en el estudio de poblaciones migratorias
(Emmel, 1975).

Caracteristicas ecoldgicas de la migracion

La migracién presenta una serie de rasgos ecoldgicos que la diferencian
claramente de la inmigracion y la emigracion:

1. Ciclicidad y previsibilidad temporal

La migracidn ocurre de manera regular, diaria, estacional o anual, y estd
asociada a cambios previsibles en el ambiente, como variaciones en la temperatura,
la disponibilidad de alimento o el fotoperiodo (Emmel, 1975; Smith y Smith, 2007).

2. Movimiento bidireccional

A diferencia del desplazamiento en una sola direccién caracteristico de la
inmigracién y la emigracion, la migracién implica un trayecto de ida y regreso,
lo que permite a los individuos utilizar distintos habitats a lo largo del tiempo sin
abandonar definitivamente su poblacion de origen (Smith y Smith, 2007).

3. Participacion de una fraccion significativa de la poblacion

En muchos casos, la migracion involucra a la mayor parte de la poblacion,
aunque la proporcién puede variar segun la especie, la edad o el estado fisioldgico
de los individuos (Emmel, 1975).

4. Base etoldgicay genética

La migracién suele estar regulada por mecanismos fisiolégicos y conductuales
heredados, lo que la distingue de la dispersion asociada a condiciones locales
adversas. Este caracter genético le confiere estabilidad evolutiva y coherencia
poblacional (Emmel, 1975).

5. Uso de multiples habitats

Las poblaciones migratorias dependen de una red de sitios interconectados que
incluyen dreas de reproduccidn, alimentacion, descansoy rutas de desplazamiento.
En consecuencia, toda esta extension espacial forma parte de la zona de distribucion
funcional de la poblacion (Emmel, 1975).
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Ejemplos ecoldgicos de migracion

La migracion se presenta en una amplia diversidad de organismos y escalas
espaciales:

e  Migraciones diarias

El zooplancton marino realiza migraciones verticales diarias, desplazandose
hacia aguas profundas durante el dia y ascendiendo a la superficie por la noche,
enrespuesta a la intensidad luminica. De forma similar, los murciélagos abandonan
sus refugios diurnos para alimentarse durante la noche y regresan al amanecer
(Smith y Smith, 2007).

e Migraciones estacionales de corta distancia

Algunas especies realizan desplazamientos estacionales relativamente cortos,
como las lombrices de tierra, que migran verticalmente en el suelo para evitar
temperaturas extremas, o los ciervos (Cervus canadensis), que se desplazan entre
zonas montafosas y tierras bajas segun la estacidn (Smith y Smith, 2007).

e Migraciones estacionales de larga distancia

Los renos (Rangifer tarandus) migran entre bosques boreales y tundra artica,
mientras que grandes cetdceos como la ballena gris (Eschrichtius robustus) y la ballena
jorobada (Megaptera novaeangliae) recorren miles de kildmetros entre zonas de
alimentacién y reproduccién (Smith y Smith, 2007).

e Migraciones reproductivas

Un caso particular es el de los salmones del Pacifico (Oncorhynchus spp), que
realizan una migracién con un solo viaje de retorno: nacen en agua dulce, migran
al océano para crecer y madurar, regresan a los rios de origen para reproducirse y
mueren tras el desove (Smith y Smith, 2007).

e Migraciones de aves

Las migraciones estacionales de aves acuaticas, aves playeras y migratorias
neotropicales entre dreas de anidacién y de invernacién constituyen uno de los
ejemplos mas generalizados y estudiados de migracidn a gran escala (Smith y
Smith, 2007).

Problematicas asociadas al estudio de la migraciéon

A pesar de su visibilidad ecoldgica, la migracidn plantea multiples desafios para
su estudio y conservacion:
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1. Complejidad espacial y logistica

El estudio de poblaciones migratorias requiere aplicar técnicas poblacionales
en todos los sitios utilizados por los organismos, incluyendo areas de residencia
temporal y rutas migratorias, lo que incrementa significativamente la complejidad
del muestreo (Emmel, 1975).

2. Escala de los movimientos

Muchos organismos migratorios recorren distancias que exceden con creces
el tamano de las areas de estudio, lo que dificulta el sequimiento continuo de
individuos y la obtencién de datos completos sobre supervivencia y uso del habitat
(Smith y Smith, 2007).

3. Dependencia de multiples habitats

La alteracién o pérdida de cualquiera de los sitios clave utilizados durante la
migracién puede comprometer la viabilidad de toda la poblacién, incluso si las
dreas de reproduccién o alimentaciéon permanecen intactas (Smith y Smith, 2007).

4. Diferenciacion conceptual insuficiente

En algunos estudios poblacionales, la migracién se confunde con inmigracién
y emigracién, lo que puede llevar a errores en la interpretacion de cambios en la
densidad o el tamafo poblacional si no se reconoce explicitamente su caracter
ciclico (Emmel, 1975).

5. Implicaciones para la conservacion

La proteccién de poblaciones migratorias exige un enfoque regional o incluso
continental, ya que la conservacién local resulta insuficiente si no se consideran las
rutas migratorias completas y los sitios intermedios utilizados por los organismos
(Smith y Smith, 2007).

Integracion conceptual de inmigracion, emigracion
y migracion en la dinamica poblacional

El movimiento de los individuos en el espacio constituye uno de los procesos
centrales que determinan la estructura, el tamafo y la persistencia de las
poblaciones. Inmigracion, emigraciéon y migracion representan formas distintas
de desplazamiento, con implicaciones ecolégicas y demograficas diferenciadas,
pero estrechamente interrelacionadas.

La inmigracion y la emigraciéon son componentes de la dispersion, entendida
como el movimiento unidireccional de individuos entre poblaciones o subpoblaciones.
En conjunto, estos procesos regulan los intercambios demograficos y genéticos
entre poblaciones locales, influyen en la conectividad del paisaje y determinan si
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una poblacién actia como fuente o como sumidero. A pesar de su importancia,
ambos procesos han sido histéricamente subestimados en estudios poblacionales,
donde con frecuencia se asume que se compensan mutuamente o que su efecto
es marginal (Krebs, 1994; 2014).

En contraste, la migracion constituye un fendmeno cualitativamente distinto.
Se trata de un desplazamiento ciclico y reversible, generalmente sincronizado
con cambios ambientales estacionales o diarios, y con una fuerte base etoldgica
y genética. La migraciéon no implica una ganancia o pérdida neta de individuos a
escala poblacional, pero si una redistribucién espacial temporal que modifica la
densidad local y la interaccidon con el ambiente en diferentes momentos del ciclo
anual (Emmel, 1975; Smith y Smith, 2007) (Tabla 3. 2).

Desde una perspectiva integradora, estos tres procesos pueden entenderse como
mecanismos complementarios mediante los cuales las poblaciones responden a la
heterogeneidad espacial y temporal del ambiente. La inmigracién y la emigracion
permiten la colonizacion, el rescate demogréfico y el mantenimiento del flujo génico,
mientras que la migracién optimiza el uso de recursos distribuidos de manera desigual
en el espacio y el tiempo. En paisajes fragmentados, la alteracién de cualquiera de
estos procesos puede tener consecuencias severas para la viabilidad poblacional,
lo que los convierte en ejes conceptuales fundamentales tanto en ecologia tedrica
como en biologia de la conservacion (Krebs, 2014).

Tabla 3. 2 Cuadro comparativo: inmigracion, emigracion y migracién.

Caracteristica

Inmigracién

Emigracién

Migraciéon

Tipo de movimiento

Efecto demografico
local

Temporalidad

Base genética
/ etoldgica

Escala espacial

Proporcién de
la poblacion
involucrada

Relacién con la
dispersion
Implicacion en
flujo génico

Unidireccional hacia
una poblacion

Incrementa el tamano

poblacional

Irregular o dependiente
de condiciones locales

No genética; respuesta

ecoldgica

Local a regional

Variable; a menudo
fraccion pequena

Componente de
la dispersion

Introduce nuevos
genotipos

Unidireccional fuera
de una poblacién

Disminuye el tamano
poblacional

Irregular o
dependiente de
condiciones locales

No genética;
respuesta ecoldgica

Local a regional

Variable; a menudo
fraccion pequena

Componente de
la dispersion

Exporta genotipos

Bidireccional
(iday vuelta)

No genera cambio
neto a largo plazo

Regular, ciclica
(diaria, estacional,
anual)

Generalmente
genética y etoldgica
Regional a
continental

Frecuentemente
gran parte de
la poblacion

No es dispersion

Mantiene cohesién
poblacional
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Colonizacion de Migraciones

Salida de juveniles

Ejemplos tipicos nuevos parches; rescate . de aves, peces,
jemp P P o o subordinados P
demogréfico mamiferos
Principales retos Deteccion del origen Seguimiento tras Seguimiento a gran
de estudio de los individuos la salida del drea escala espacial
) . . - Requiere proteccion
Relevancia en Mantiene poblaciones Puede debilitar 9 prote
) ; : - de rutas y sitios
conservacion sumidero poblaciones pequefas

multiples

Distribucion vs. Disposicion espacial en ecologia de poblaciones

En ecologia, el término distribucion se utiliza con dos acepciones que, aunque
relacionadas, operan en escalas espaciales distintas y responden a procesos
ecoldgicos diferentes, lo que ha generado confusién conceptual y didactica.

Distribucion geografica de una especie

La distribuciéon geografica hace referencia al area espacial en la que una
especie esta presente, es decir, el conjunto de regiones, ecosistemas o unidades
biogeograficas donde ocurre naturalmente una poblacién o un conjunto de
poblaciones.

Este tipo de distribucion responde principalmente a procesos histéricos,
evolutivos y macroecolégicos, tales como:

e |imites fisioldgicos de tolerancia ambiental,
e historia evolutiva y biogeografica,

*  barreras geograficas,

e dispersién a largo plazo,

e interacciones interespecificas a gran escala.
e Ejemplos tipicos incluyen:

e distribuciéon cosmopolita,
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e distribucién endémica,
e distribucidn continua o discontinua,

e  distribucion latitudinal o altitudinal.
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encuentra la especie?
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Disposicion espacial (o patron de distribucidn espacial) de los individuos

En contraste, la disposicion espacial (frecuentemente denominada en la
literatura anglosajona como spatial dispersion o spatial pattern) describe cdmo se
organizan los individuos dentro del area que ocupa la poblacion.

Aqui el foco no es el area total ocupada, sino la relacion espacial entre individuos,
y se analiza generalmente a escalas locales o poblacionales. La disposicién emerge
como resultado de procesos ecoldgicos de escala fina, tales como:

comportamiento social,
reproduccion,

competencia intraespecifica,
heterogeneidad ambiental,
disponibilidad de recursos,

mecanismos de dispersién.

En este caso, la pregunta central es: §Como estan distribuidos los individuos
dentro del area que ocupa la poblacion?

Importancia de la distincién conceptual

Desde un punto de vista didactico y tedrico, es fundamental separar ambos
niveles de analisis, ya que:

distribucion geografica se relaciona con biogeografia, nicho ecolégico y
limites de tolerancia;

disposicidn espacial se vincula directamente con dindmica poblacional,
competencia, reproduccidn y supervivencia.

Confundir ambos conceptos puede llevar a interpretaciones erréneas, por
ejemplo, al atribuir patrones agregados a procesos biogeograficos, o al explicar
limites de distribucidn mediante interacciones locales.

En ecologia de poblaciones, ambos términos han sido utilizados indistintamente,
sin embargo, en este CAPITULO se adoptard una distincion conceptual basada en
la escala espacial y en los procesos ecoldgicos involucrados.

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3

163




DISTRIBUCION

Definicion y alcance del concepto

En ecologia de poblaciones, la distribucion se refiere al area geografica en
la que una especie o poblacion esta presente, definida a partir de la presencia y
ausencia de individuos en el espacio. En términos operativos, la distribucién describe
el rango geografico o el limite espacial que encierra a todos los individuos de
una poblacién o al conjunto de poblaciones de una especie (Smith y Smith, 2007).
Ninguna especie se encuentra en todas partes; incluso los organismos con amplia
tolerancia ambiental presentan limites espaciales bien definidos, determinados por
factores histéricos, ambientales y bioldgicos (Krebs, 2014).

El analisis de la distribucién es fundamental porque establece el marco espacial
dentro del cual ocurren los procesos poblacionales, natalidad, mortalidad, migraciény
dispersiény constituye el punto de partida para comprender patrones de abundancia,
rareza y vulnerabilidad de las especies.

La distribucion y el problema de la escala espacial

Con frecuencia se asume que el drea de distribucién geografica de una especie
se puede cartografiar de manera sencilla. Sin embargo, esta suposicion se desvanece
cuando se intenta describir la distribucién con mayor detalle espacial. La distribucion
puede medirse y representarse en multiples escalas espaciales, desde una escala
global hasta escalas locales muy finas (Krebs, 2014).

En un extremo, la distribucién geografica se define por la extensién mundial
de la presencia de una especie, representada como una linea en un mapa que
delimita los puntos mas alejados donde ha sido registrada. Esta escala es la utilizada
comunmente en guias de campo y obras de historia natural. En el otro extremo,
es posible delimitar un drea mucho menor dentro de esa distribucién amplia 'y
cartografiar la ubicacion de cada individuo. Si un habitat particular no estd ocupado
por la especie, dicha regién no forma parte de su distribucién geografica, aun cuando
se encuentre dentro de los limites generales del mapa (Figura 3.6.) (Krebs, 2014).

Idealmente, los ecdlogos desearian conocer el drea real ocupada por cada
especie; sin embargo, esto rara vez es posible, ya que para la mayoria de los organismos
no se dispone de informacion suficientemente detallada sobre su presencia en el
espacio (Gaston, 1991). Lo relevante es reconocer que la distribucidon no es una
propiedad fija, sino una medida dependiente de la escala espacial a la que se
analice (Krebs, 2014).
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Figura 3.6. Jerarquia de escalas para analizar la distribucién geogréfica del musgo
Tetraphis. La respuesta a la pregunta “;Qué limita la distribucién geogréfica?”
puede tener diferentes respuestas al analizarse a escala continental y a escala local
del tocdn de arbol individual. (Segun Forman, 1964 Tomado de Krebs, 2014).

VARIACION EN EL TAMANO DEL AREA
DE DISTRIBUCION GEOGRAFICA

Una vez definida la escala de analisis, es posible examinar la variaciéon en
el tamafrio del area de distribucidon geografica entre las especies de un grupo
taxondmico. Un patrén general, observado en numerosos grupos de organismos,
indica que la mayoria de las especies poseen areas de distribucidon pequenas,
mientras que sélo unas pocas presentan distribuciones geograficas muy amplias
(Krebs, 2014).
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Este patrén tiene implicaciones profundas para la ecologia y la conservacién,
ya que las especies con areas de distribucién reducidas suelen ser mas vulnerables
a perturbaciones ambientales, pérdida de habitat y extincién.

Gradientes latitudinales y altitudinales: la Regla de Rapaport

Uno de los patrones mas estudiados en relacién con el tamafo del drea de
distribucion es la Regla de Rapaport, propuesta originalmente para mamiferos
por el ecélogo argentino Eduardo Rapaport. Esta regla establece que el tamafo
del drea de distribucién geografica disminuye desde las latitudes polares hacia
las ecuatoriales, de modo que las especies tropicales tienden a ocupar areas mas
pequenas que las especies de latitudes altas (Stevens, 1989; Krebs, 2014).

En Norteamérica, por ejemplo, las dreas de distribucion de los mamiferos
canadienses son, en promedio, aproximadamente 25 veces mas extensas que las de
los mamiferos mexicanos (Pagel et al., 1991; Arita et al., 2005). La Regla de Rapaport
ha recibido apoyo empirico en drboles, peces, reptiles, algunas aves y numerosos
mamiferos en distintos continentes (Gaston et al., 1998). No obstante, también existen
excepciones importantes, y no todos los grupos taxondmicos siguen este patron.

Extensiones de la Regla de Rapaport se han propuesto para gradientes
altitudinales, bajo el supuesto de que los argumentos ecoldgicos que explican el
patron latitudinal podrian aplicarse de manera andloga a la altitud. Sin embargo,
estudios en la cordillera del Himalaya han mostrado que, en arboles, el tamafo del
area de distribucion puede ser maximo a elevaciones intermedias, en contradiccién
con la regla original (Bhattarai y Vetaas, 2006; Krebs, 2014).

Estos resultados ponen de manifiesto que la Regla de Rapaport no es universal y
que su validez depende del grupo de organismos, la region geograficay los factores
ambientales dominantes.

Mecanismos ecologicos propuestos para
explicar la Regla de Rapaport

Se han propuesto al menos tres explicaciones ecoldgicas principales para la
Regla de Rapaport. La primera se basa en la variabilidad climatica, la cual es mayor
en latitudes altas. Bajo esta hipdtesis, sélo los organismos con amplios rangos de
tolerancia climatica pueden persistir en estas regiones, y dicha tolerancia les permitiria
ocupar areas de distribucién mas extensas. Esta explicacion genera predicciones claras
tanto para organismos terrestres como marinos, algunas de las cuales han recibido
apoyo empirico, como en el caso de peces marinos de aguas someras (Krebs, 2014).

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3

166




Una segunda explicacién atribuye el patrén a la historia glacial, particularmente
en el hemisferio norte. Tras el retroceso de los glaciares, sélo las especies con alta
capacidad de dispersion pudieron recolonizar las regiones septentrionales, dando
lugar a amplias dreas de distribucion. Aunque este mecanismo puede explicar ciertos
patrones regionales, no resulta suficiente para explicar la Regla de Rapoport en el
hemisferio sur, donde la glaciacién fue menos extensa (Brown, 1995; Krebs, 2014).

La tercera explicacion propone que la regla surge de una menor competencia
interespecifica en comunidades polares, donde el nUmero de especies es reducido.
Sin embargo, este mecanismo carece actualmente de respaldo empirico sélido, debido
ala dificultad de medir la competencia a escalas geograficas amplias (Krebs, 2014).

En conjunto, estos enfoques resaltan la necesidad de considerar multiples
factores como climaticos, histéricos y bidticos para comprender los patrones de
distribucion observados.

Distribucion geografica y abundancia

Una cuestidn central en ecologia de poblaciones es si existe una relacion
entre el tamafo del area de distribucion geografica y la abundancia de una
especie. Los datos disponibles para una amplia variedad de organismos indican una
correlaciéon positiva general: las especies mas ampliamente distribuidas tienden a
ser mas abundantes (Brown, 1984; Gaston, 1990; Krebs, 2014). Este patron ha sido
denominado la Regla de Hanski, en reconocimiento a las contribuciones de llkka
Hanski al estudio de esta relacion (Hanski, 1982; Krebs, 2014).

Diversos modelos han sido propuestos para explicar esta correlacion. El
modelo de muestreo sugiere que la relacion es un artefacto estadistico, ya que las
especies raras son mas dificiles de detectar. No obstante, este modelo no explica
adecuadamente los patrones observados en grupos bien muestreados, como aves,
mamiferos y mariposas (Krebs, 2014).

El modelo de especializacion ecolégica, propuesto por Brown, plantea que las
especies generalistas, capaces de explotar una amplia gama de recursos, tienden
a ser mas abundantes y a ocupar dreas de distribucion mayores que las especies
especialistas. Un corolario de este modelo es que los recursos utilizados por las
especies generalistas suelen ser, en si mismos, abundantes (Krebs, 2014).

El modelo de poblacién local considera que las especies estan subdivididas en
poblaciones locales o parches que interactian mediante dispersién. Las especies
con mayor capacidad de dispersidon ocuparian mas parches y, en consecuencia,
presentan distribuciones mas amplias y mayores abundancias promedio (Hanski
et al., 1993; Krebs, 2014). Variantes de este enfoque, como los modelos neutrales,
también predicen una relacidn positiva entre distribucién y abundancia (Bell, 2001).
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No obstante, existen contraejemplos relevantes. Estudios comparativos han
mostrado que especies endémicas raras pueden ser localmente mas abundantes
dentro de surango restringido que especies ampliamente distribuidas muestreadas
en areas equivalentes (Lesica et al., 2006; Krebs, 2014). Estos resultados subrayan
que la relacién entre distribuciéon y abundancia no es universal ni simple.

Cambios en la distribucion asociados a cambios en la abundancia

La relacion entre distribucién y abundancia también puede analizarse dentro de
una misma especie a lo largo del tiempo. En algunos casos, una disminucién en la
abundancia se acompafa de una contraccion del drea de distribucidn; en otros, las
especies pueden mantener o incluso expandir su rango geografico a pesar de declives
poblacionales locales. Estudios basados en censos de aves han documentado ambos
patrones, lo que sugiere que los cambios en distribucién dependen de multiples
factores ecoldgicos y antrépicos (Webb et al., 2007; Krebs, 2014).

Estos hallazgos son particularmente relevantes para la biologia de la conservacion,
ya que la pérdida de distribucién geografica puede aumentar significativamente
el riesgo de extincion.

Distribucion, heterogeneidad ambiental y subdivision poblacional

La distribucién de una poblacion esta fuertemente influenciada por la existencia
de condiciones ambientales adecuadas y por la presencia de barreras geograficas
que limitan la dispersidn. El arce rojo (Acer rubrum), por ejemplo, presenta una
amplia distribucién en el este de América del Norte gracias a su alta tolerancia a la
temperaturay a diversas condiciones edéaficas, aunque su expansion estd limitada
por condiciones climaticas extremas y barreras geograficas como la linea costera
(Smith y Smith, 2007).

Dentro del rango geografico de una especie, los individuos no ocupan el espacio
de manera homogénea. La heterogeneidad ambiental conduce a la subdivisién
de las poblaciones en subpoblaciones locales, cada una asociada con parches de
habitat adecuado. El conjunto de estas subpoblaciones interconectadas mediante
dispersion constituye una metapoblacion (Smith y Smith, 2007).
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DISTRIBUCION, HETEROGENEIDAD AMBIENTAL
Y SUBDIVISION POBLACIONAL

Limitantes ambientales

La distribucién geografica de una poblacion esta condicionada, en primer
lugar, por la existencia de condiciones ambientales adecuadas que permitan
la supervivencia, el crecimiento y la reproduccién de los individuos. Cada especie
presenta rangos de tolerancia definidos para variables como temperatura, humedad,
salinidad, pH, disponibilidad de nutrientes y caracteristicas del sustrato. Solo cuando
las condiciones ambientales locales se encuentran dentro de estos rangos es posible
la ocupacidn del espacio y la persistencia poblacional (Smith y Smith, 2007).

Un ejemplo clasico es el arce rojo (Acer rubrum), una de las especies arboreas
caducifolias mas ampliamente distribuidas del este de América del Norte. Su limite
norte coincide con regiones del sureste de Canada donde las temperaturas minimas
invernales alcanzan aproximadamente —40 °C, mientras que su limite sur se localiza
en la costa del Golfoy el sur de Florida. Hacia el oeste, su distribucidn esta restringida
por condiciones climaticas mas secas. Dentro de estos limites, |la especie crece en
una amplia variedad de suelos, condiciones de humedad, acidez y altitud, lo que
refleja una elevada tolerancia ambiental y explica su extensa distribucién geografica
(Smith y Smith, 2007).

Barreras geograficas

Ademads de las condiciones ambientales, la capacidad de dispersiony la presencia
de barreras geogréaficas influyen de manera determinante en la distribucién de una
poblacién. Aun cuando existan regiones con condiciones ambientales potencialmente
adecuadas, una especie puede estar ausente debido a limitaciones histéricas o fisicas
que impiden su colonizacion. Océanos, cordilleras montafiosas, grandes extensiones
de habitat inadecuado o discontinuidades ambientales pueden restringir la expansion
del rango geografico de una especie (Smith y Smith, 2007).

En el caso del arce rojo, aunque podria establecerse en otras regiones del mundo
con condiciones ambientales similares, como Europa o Asia, su distribucion natural
esta limitada por barreras geogréficas y por su historia de dispersién. En este sentido,
la distribucién geogréfica refleja no sélo dénde una especie podria vivir, sino dénde
ha logrado establecerse a lo largo del tiempo.
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Subpoblaciones y metapoblaciones

Dentro del rango geografico de una poblacién, los individuos no ocupan el
espacio de manera uniforme. La heterogeneidad ambiental genera parches de
habitat adecuado separados por areas menos favorables o inadecuadas, lo que
conduce a la subdivisién de la poblacion en subpoblaciones locales (Smith y Smith,
2007).

El musgo Tetraphis pellucida ejemplifica claramente este patrdn jerarquico.
A escala continental, su distribucion esta limitada por condiciones climaticas
generales, principalmente temperaturay humedad. A escalas regionales, la especie
se restringe a microclimas especificos, como los margenes de arroyos donde las
coniferas son abundantes. A escala local, los individuos ocupan Unicamente sustratos
con condiciones adecuadas de pH y humedad, como tocones de coniferas en
descomposicidn. Como resultado, la poblacién se fragmenta en subpoblaciones
locales asociadas a parches discretos de habitat adecuado (Smith y Smith, 2007).

El conjunto de estas subpoblaciones interconectadas mediante dispersion
constituye una metapoblacion, concepto central en ecologia de poblaciones. Desde
esta perspectiva, procesos como extincién local, recolonizacién y persistencia regional
solo pueden comprenderse adecuadamente cuando se considera la estructura
espacial de la poblacion.

Importancia de definir explicitamente los
limites espaciales de la poblacién

Dado que los ecélogos suelen estudiar poblaciones locales mas que la poblacién
completa de una especie a lo largo de toda su distribucién geografica, resulta
fundamental definir explicitamente los limites espaciales del sistema bajo andlisis.
Sin una delimitacién clara del alcance espacial, las estimaciones de abundancia,
densidad, tasas demograficasy conectividad entre subpoblaciones pueden resultar
ambiguas o dificiles de interpretar (Smith y Smith, 2007).

Reconocer la estructura espacial jerarquica, desde la distribucién geogréfica
hasta las subpoblaciones locales, permite vincular de manera coherente los patrones
espaciales observados con los procesos ecoldgicos subyacentes.

La distribucion geografica constituye el marco espacial fundamental dentro
del cual operan los procesos ecoldgicos que regulan a las poblaciones. Determina
dénde una especie puede establecerse y persistir, y refleja la interaccion entre
tolerancia ambiental, historia evolutiva, capacidad de dispersién, barreras geograficas
e interacciones bidticas, actuando a multiples escalas espaciales.
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Este marco espacial proporciona el contexto necesario para profundizar en otros
atributos clave de las poblaciones. A partir de la distribucion, es posible analizar
como varia la abundancia de los organismos en el espacio, cémo se organizan los
individuos dentro del drea ocupada mediante distintos patrones de disposicion
espacial, y cdmo estos elementos se integran en la dinamica poblacional, donde las
poblaciones aumentan o disminuyen en tamafo en respuesta a factores ambientales
y biolégicos.

De este modo, el estudio de la distribucién no constituye un fin en si mismo, sino
el punto de partida para una comprensién integral de la ecologia de poblaciones.

Disposicion espacial de los individuos en una
poblacion: definicidon y contexto conceptual

La distribucion de una poblaciéon determina su ubicacion espacial, es decir, el
area geografica que ocupay dentro de la cual se encuentran todos los individuos que
laintegran. Este concepto se fundamenta en la presencia o ausencia de organismosy
describe el rango geografico o el limite espacial que encierra a la poblacién completa
de una especie. En términos ecoldgicos, la distribucién responde a la pregunta
fundamental ;dénde estd la poblacidn?, estableciendo el marco espacial general
sobre el cual operan los procesos ecoldgicos y evolutivos (Smith y Smith, 2007).

No obstante, el conocimiento de la distribucién geografica resulta insuficiente
para comprender la estructura interna de una poblacién. Dentro del area de
distribucién, los individuos no se disponen de manera homogénea, ya que no todas
las porciones del espacio ofrecen condiciones ambientales igualmente adecuadas.
Como consecuencia, la abundancia poblacional, definida como el nimero total de
individuos, depende tanto de la densidad como del &rea ocupada, y puede variar
ampliamente de unssitio a otro dentro del rango de distribucién (Smith y Smith, 2007).

En este contexto se introduce el concepto de disposicion espacial, también
denominado arreglo espacial o patrén espacial, el cual se refiere a la posicion relativa
de los individuos entre si dentro de una localidad fisica y en un tiempo determinado.
Es decir, describe la forma en que los organismos se organizan internamente dentro
de la poblacion. Mientras que la distribucion delimita el espacio ocupado por la
poblacion, la disposicién explica cdmo se acomodan los individuos dentro de ese
espacio (Emmel, 1975; Smith y Smith, 2007).
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Precision terminoldgica: distribucion, disposicion y dispersion

El término distribucién ha sido utilizado de manera indistinta en la literatura
ecoldgica para referirse tanto al rango geografico de una poblacién como a la
organizacién interna de sus individuos. Bajo esta definicion, el uso indiscriminado
del término ha generado ambigtiedad conceptual en ecologia de poblaciones
(Pielou, 1969; Odum, 1972). Por esta razon, numerosos autores han propuesto el uso
de los términos disposicion o arreglo en espafol, para referirse especificamente al
arreglo espacial interno de los individuos. En contraste, el término dispersion no es
apropiado en este contexto, ya que en espaiol alude al movimiento de individuos
o de sus unidades de diseminacion (semillas, esporas, larvas) hacia dentro o fuera
del drea poblacional, y no al patrén espacial resultante (Odum, 1972; Browery Zar,
1984; Rabinovich, 1978, 1980).

Importancia ecoldgica de la disposicion espacial

El estudio de la disposicion espacial (frecuentemente denominado en la literatura
anglosajona spatial dispersion o spatial pattern) es un componente central de la
ecologia de poblaciones, ya que permite identificar el grado de asociacién positiva
o negativa entre los individuos. Dichos patrones espaciales reflejan procesos
ecoldgicos fundamentales como la competencia, la alelopatia, la depredacion, la
cooperacién y el comportamiento social (Odum, 1972; Rabinovich, 1978, 1980;
Carabias et al., 2009).

Asimismo, la disposicién espacial influye de manera directa en la densidad
observada, el acceso a los recursos, el éxito reproductivo y la dindmica poblacional.
Estos patrones pueden describirse a multiples escalas espaciales, desde microhabitats
locales hasta arreglos regionales, dependiendo de la escala de andlisis considerada
(Smith y Smith, 2007).

Desde esta perspectiva, la disposicién espacial constituye uno de los ejes
conceptuales centrales de la ecologia de poblaciones, ya que vincula el marco
espacial definido por la distribucién con los procesos ecoldgicos y evolutivos que
regulan la estructura y funcionamiento de las poblaciones. Aqui, el énfasis no se
coloca en el drea total ocupada, sino en la relacion espacial entre los individuos,
generalmente analizada a escalas locales o poblacionales.
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Marco conceptual integrado: distribucion,
abundancia y disposicion espacial

La distribucion describe el drea geogréfica o el limite espacial dentro del cual
se encuentran todos los individuos que conforman una poblacién, y se define a
partir de la presencia y ausencia de organismos, delimitando el rango geogréfico
que encierra a la poblacién o a la especie completa (Smith y Smith, 2007).

La abundancia, por su parte, expresa el tamaio poblacional entendido como
el nimero total de individuos. Esta es funcién de dos componentes fundamentales:
(1) la densidad de individuos y (2) el &rea sobre la cual se distribuye la poblacion.
Dado que no todo el espacio dentro del rango de distribucién ofrece condiciones
ambientales adecuadas, los individuos no se distribuyen de manera homogénea, lo
que genera variaciones espaciales significativas en la densidad (Smith y Smith, 2007).

Dentro de este marco, la disposicion espacial se refiere a la distribucién interna
delosindividuos en el seno de una poblacién, en una localidad fisicay en un tiempo
dado. Este atributo influye directamente sobre la densidad observada y sobre la
interpretacién de los procesos ecoldgicos que estructuran la poblacion (Pielou,
1969; Odum, 1972; Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980; Smith y Smith, 2007;
Carabias et al., 2009).

Patrones basicos de disposicion espacial

Con base en este enfoque conceptual, se reconocen tres patrones fundamentales
de disposicion espacial de los individuos dentro de una poblacion (Figura 3.7):

e Disposicion al azar
e Disposicion uniforme o regular

e Disposicion contagiosa, agregada o amontonada.
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Figura 3.7. Tres patrones espaciales generalizados que pueden exhibir
los organismos en sus habitats (Tomado de Begon et al., 2006).

Estos patrones representan respuestas espaciales a la interaccidn entre las
caracteristicas del ambiente y las interacciones bioldgicas entre los individuos,
y constituyen la base para el andlisis cuantitativo y conceptual de la estructura
poblacional (Odum, 1972; Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980; Carabias et al., 2009).

DISPOSICION ESPACIAL AL AZAR

Definicion

La disposicion espacial al azar constituye el arreglo mas simple de organismos
en el espacio. En este patrdn, todos los individuos tienen la misma probabilidad
de encontrarse en cualquier punto del area, y la presencia de un individuo en un
sitio determinado no afecta la ubicacion de otros individuos (Odum, 1972). En
términos probabilisticos, la posicion de cada organismo es independiente de la de
los demas (Smith y Smith, 2007) (Figura 3.8).
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Random

Figura 3.8. Distribucién al azar. Ejemplo grafico de la distribucion espacial de los individuos
de una poblacion arreglada al azar (Tomado de Begon et al. 2006 y Audesirk et al. 2013).

Este patrén implica, por tanto, la ausencia de asociaciones espaciales, tanto
positivas como negativas, entre los individuos de la poblacién.

Condiciones ambientales que permiten la disposicion al azar

La ocurrencia de una disposicion al azar en la naturaleza esta estrechamente
condicionada por las caracteristicas del ambiente. Para que este patron se manifieste,
deben cumplirse simultdneamente dos requisitos fundamentales:

1. Homogeneidad ambiental:

El espacio habitable debe ser continuo o altamente homogéneo, de tal forma
que todos los sitios presentan exactamente las mismas condiciones de habitabilidad.
Esto implica la invariabilidad de los factores fisicos, quimicos y biolégicos, asi como
una distribucidn uniforme de los recursos en toda el area (Odum, 1972; Rabinovich,
1978, 1980).

2. Ausencia de interacciones bioldgicas relevantes:

Los individuos deben ser insensibles a la presencia de otros, de modo que no
existan interacciones positivas (como asociaciones sociales o simbiosis) ni interacciones
negativas (como competencia, alelopatia o depredacién) que influyan en su ubicacion
espacial (Odum, 1972; Rabinovich, 1978, 1980).

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3

175




Cuando estas condiciones se cumplen, la probabilidad de encontrar unindividuo
en cualquier punto del espacio es la misma para todos, y la distribucion espacial
resulta verdaderamente aleatoria.

Relacion con la heterogeneidad y la escala espacial

Los conceptos de homogeneidad y heterogeneidad ambiental estan
intimamente ligados a la escala espacial considerada. Un ambiente puede percibirse
como homogéneo a escala local y como heterogéneo a escalas regionales; asimismo,
dentro de un ambiente heterogéneo, cada parche puede ser internamente
homogéneo (Rabinovich, 1978, 1980).

Debido a esta dependencia de la escala, la disposicién al azar puede observarse
Unicamente en determinadas escalas espaciales y bajo condiciones muy especificas,
lo que limita notablemente su frecuencia en sistemas naturales.

Frecuencia y relevancia ecoldgica del patrén al azar

A pesar de su simplicidad tedrica, la disposicion espacial al azar es relativamente
rara en la naturaleza. Esto se debe a que los ambientes naturales suelen presentar
algun grado de heterogeneidad y a que las interacciones entre individuos son
comunes en la mayoria de las poblaciones (Emmel, 1975).

No obstante, el patrén al azar tiene una importancia conceptual fundamental,
ya que funciona como un modelo nulo frente al cual pueden compararse los patrones
uniformey agregado. El andlisis de desviaciones respecto a la aleatoriedad permite
inferir la existencia de procesos ecoldgicos subyacentes, como competencia, atraccién
social o estructuraciéon ambiental.

Importancia del estudio de la disposicion al azar

El estudio de la disposicion espacial, incluida la disposicién al azar, es esencial
para evaluar el grado de asociacién positiva o negativa entre los individuos
de una poblacién y para interpretar correctamente procesos como competencia,
alelopatia o depredacion (Rabinovich, 1978, 1980).

Desde una perspectiva ecoldgica y evolutiva, comprender este patrén contribuye
a establecer un referente tedrico para analizar cémo las poblaciones se organizan
espacialmente en relacion con los recursos disponibles y las condiciones ambientales,
asi como para interpretar adecuadamente la estructura y dindmica poblacional
(Rabinovich, 1980).
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DISPOSICION ESPACIAL UNIFORME O REGULAR

Definicion

La disposicion espacial uniforme o regular se caracteriza porque los individuos
de la poblacion se encuentran espaciados de manera mas o menos equitativa,
manteniendo entre si una distancia relativamente constante (Emmel, 1975). En
este patrdn, los individuos tienden a separarse lo mas posible unos de otros, lo que
genera una distribucién regular en el espacio (Figura 3.9).

Regular

Figura 3.9. Distribucién regular o uniforme. Ejemplo grafico de la
distribucion espacial de los individuos de una poblacién arreglada regular o
uniformemente (Tomado de Begon et al. 2006 y de Audesirk et al. 2013).

Este tipo de arreglo es consecuencia directa de interacciones negativas entre
los individuos, que generalmente adoptan la forma de competencia por recursos
limitados, como espacio, alimento, agua o nutrientes. Dichas interacciones funcionan
como un mecanismo que mantiene una distancia minima entre los miembros de
la poblacién (Odum, 1972; Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980).

Condiciones ambientales que permiten la disposicion

Para que la disposicion uniforme sea claramente observable, el ambiente
debe ser continuo u homogéneo, de modo que las condiciones fisicas, quimicasy
biolégicas no impongan restricciones diferenciales a la ocupacién del espacio. En
este contexto, las interacciones entre los individuos adquieren mayor relevancia que
los procesos de tolerancia al medio (Odum, 1972; Emmel, 1975).
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La homogeneidad ambiental implica que todo el habitat ofrece condiciones
apropiadas para la presencia de los organismos, sin la existencia de parches discretos.
No obstante, la percepciéon de homogeneidad o heterogeneidad depende de la
escala espacial considerada, ya que un ambiente puede ser homogéneo a escala
local y heterogéneo a escala regional (Rabinovich, 1978, 1980).

Mecanismos ecologicos que generan la disposicion uniforme

La disposicién uniforme es un reflejo directo de la competencia intraespecifica.
Aunque la competencia es un proceso comun en la naturaleza, este patrén resulta
relativamente poco frecuente, ya que requiere condiciones ambientales especificas
y una intensidad suficiente de interaccién negativa entre los individuos (Odum,
1972; Emmel, 1975).

Este tipo de arreglo se observa principalmente:

e En poblaciones animales territoriales, especialmente durante la época
reproductiva, cuando los individuos defienden areas exclusivas para el
cortejo, la incubacion y el cuidado parental (Emmel, 1975; Rabinovich,
1978, 1980).

e Enpoblaciones vegetales que habitan ambientes donde los recursos son
particularmente escasos, como en los desiertos, y donde existe una fuerte
competencia por el agua y los nutrientes del suelo. En algunos casos, las
plantas pueden incluso desarrollar mecanismos alelopaticos que inhiben
el establecimiento de otros individuos cercanos (Odum, 1972; Rabinovich,
1978, 1980).

Vinculacion con distribucién y abundancia poblacional

Desde el marco distribucion—abundancia, la disposiciéon uniforme influye
directamente en la densidad local de la poblacién. Aunque la distribucion geogréfica
define el drea total ocupada por la poblacién, la disposicién espacial determina cémo
se reparte la abundancia dentro de esa area (Smith y Smith, 2007).

En poblaciones con disposicion uniforme, los individuos no ocupan todo el
espacio disponible de manera continua, sino que mantienen distancias regulares
entre si, lo que genera una densidad relativamente homogénea a escala local.
Este patron reduce la variabilidad espacial de la densidad, pero al mismo tiempo
evidencia la existencia de procesos reguladores intensos dentro de la poblacién
(Smith y Smith, 2007).

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3

178




Importancia ecoldgica y analitica del patréon uniforme

El reconocimiento de la disposicion uniforme es esencial para interpretar
correctamente la estructura poblacional y los procesos que la regulan. Este patrén
proporciona evidencia clara de interacciones negativas y de la importancia del
espacio como recurso limitante.

Ademas, la disposicidn uniforme tiene implicaciones directas para el muestreo
poblacional, ya que la regularidad espacial puede conducir a subestimar la intensidad
de la competencia si no se reconoce explicitamente el patrén subyacente (Odum,
1972; Rabinovich, 1978, 1980).

En sintesis, la disposicion espacial uniforme representa un arreglo altamente
estructurado, resultado de la interaccidn entre individuos en ambientes relativamente
homogéneos, y constituye un componente clave para comprender la organizacion
espacial y funcional de las poblaciones (Rabinovich, 1980; Smith y Smith, 2007;
Carabias et al., 2009).

DISPOSICION ESPACIAL AMONTONADA,
AGREGADA O CONTAGIOSA

Definicion

La disposicidon espacial amontonada, agregada o contagiosa es el patrén
mas comun de distribucion en la naturaleza a escala geografica. Se caracteriza
porque los individuos no se distribuyen de manera uniforme en el espacio, sino que
se concentran en grupos o bloques, dejando dreas con baja densidad o incluso sin
presencia de organismos (Figura 3.10.) (Odum, 1972; Smith y Smith, 2007).

Aggregated

Figura 3.10. Distribucién amontonada, contagiosa o apifionada. Ejemplo
grafico de la distribucién espacial de los individuos de una poblacién con
arreglo contagioso (Tomado de Begon et al. 2006 y Audesirk et al. 2013).
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Este patron surge principalmente como resultado de la no uniformidad del
habitat, es decir, cuando el espacio habitable es discontinuo o heterogéneo, y
cuando existen interacciones positivas o mecanismos de atraccion entre los
individuos de la poblacion (Odum, 1972).

Relacion con la heterogeneidad ambiental

Los patrones de disposicidn espacial estan estrechamente determinados por
las condiciones del ambiente, las cuales pueden clasificarse de manera general en
ambientes continuos u homogéneos y ambientes discontinuos o heterogéneos
(Rabinovich, 1978, 1980).

La disposicién agregada se asocia principalmente con ambientes heterogéneos,
donde los organismos se encuentran confinados a parches discretos de habitat
adecuado. En estos casos, los individuos sdlo se localizan en sitios especificos que
rednen las condiciones ambientales dptimas o tolerables para su desarrollo. Ejemplos
de estos sistemas incluyen orugas restringidas a los tallos de plantas hospedantes,
ectoparasitos sobre el cuerpo del huésped, isépodos bajo piedras o larvas de
mosquitos en charcos. En todos estos casos, el espacio habitable es claramente
discontinuo y estd fragmentado en parches (Rabinovich, 1978, 1980).

La heterogeneidad ambiental, no obstante, es dependiente de la escala
geografica considerada. Un ambiente puede ser homogéneo a escala local y
heterogéneo a escala regional. Asimismo, dentro de un ambiente heterogéneo,
cada parche puede presentar condiciones relativamente homogéneas en su interior.

Gradientes ambientales e intensidad del agrupamiento

La intensidad y frecuencia de la disposicion amontonada pueden variar
considerablemente. Este patrén puede manifestarse sélo en determinados momentos
del ciclo anual o durante fases especificas del ciclo de vida de los organismos,
particularmente durante la reproduccién (Emmel, 1975).

Los factores ambientales, como temperatura, luz, disponibilidad de agua,
minerales, direccion y velocidad del viento, generan diferencias entre los habitats
y determinan gradientes de calidad ambiental. La combinacion éptima de estos
factores produce zonas donde la concentracién de individuos es elevada; dreas con
condiciones tolerables presentan densidades intermedias, mientras que en zonas
cercanas al limite minimo de tolerancia la abundancia de organismos es muy baja
o nula (Emmel, 1975).
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Interacciones positivas y comportamiento social

Ademas de la heterogeneidad ambiental, la disposicidn amontonada se ve
reforzada por la presencia de interacciones positivas entre los individuos. Este
patrén se observa cuando los organismos se agrupan con distintos fines funcionales,
tales como:

e  Hibernacién o estivacién.

e  Refugio nocturno.

e Consumo cooperativo de alimentos, como en el caso de los lobos.
e Actividades reproductivas en aves, mamiferos y gibones.

e Reuniones familiares.

e Formaciones sociales complejas, como en hormigas y termitas (Rabinovich,
1978, 1980).

En plantas, la disposicién agregada puede resultar de la reproduccién asexual,
donde los ramets se extienden a partir de una planta madre, formando grupos densos.
En humanos, este patron responde a factores sociales, econdmicos y geograficos,
acentuados por el desarrollo de zonas urbanas (Smith y Smith, 2007).

Disposicion agregada y escala espacial

La disposicién espacial de los individuos puede describirse en multiples escalas
espaciales. Un ejemplo ilustrativo es el de los arbustos Euclea divinorum en las
sabanas del sur de Africa. A escala local, estos arbustos presentan una disposicién
agregada, ya que los grupos se concentran cerca de la cobertura proporcionada por
arboles del género Acacia. Sin embargo, a una escala mayor, los grupos de Euclea
se distribuyen de manera regular, reflejando la disposicién uniforme de los arboles
de Acacia, la cual estd determinada por la intensa competencia por el agua entre
individuos vecinos (Smith y Smith, 2007).

Este ejemplo evidencia que la disposicion agregada puede coexistir con otros
patrones dependiendo de la escala de andlisis, y resalta la importancia de considerar
multiples niveles espaciales al estudiar la estructura poblacional.

Factores evolutivos y consecuencias ecologicas

Las razones que subyacen a los patrones de disposicidén espacial tienen un
componente adaptativo y evolutivo. La variabilidad genética influye a través del
intercambio de individuos entre poblaciones, proporcionando nuevas combinaciones
génicas que afectan las estrategias de ocupacion del espacio. Aunque los genotipos
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individuales difieren, todos los miembros de una especie participan en estrategias
de dispersidn que les permiten colonizar el habitat disponible (Rabinovich, 1980).

Desde una perspectiva ecoldgica y evolutiva, la disposicion amontonada
contribuye a una ocupacion éptima del espacio, maximizando el acceso a los
recursos disponibles y favoreciendo la permanencia de la poblacién en los habitats
de mayor calidad ambiental (Rabinovich, 1980).

Implicaciones de la disposicion espacial para
el muestreo y el analisis poblacional

La disposicion espacial de los individuos constituye un elemento central parala
interpretacion cuantitativa de las poblaciones, ya que condiciona directamente la
forma en que se estima la densidad, la abundancia y la variabilidad espacial dentro
del drea de distribucién. Dado que la disposicion describe la posicidn relativa de los
individuos entre si, su analisis no puede separarse de las decisiones metodoldgicas
asociadas al muestreo poblacional (Odum, 1972; Emmel, 1975; Rabinovich, 1978,
1980).

Cada patrén de disposicion espacial implica supuestos distintos sobre la
ocupacion del espacio y, por tanto, requiere estrategias de muestreo y analisis
acordes para evitar sesgos en la estimacién de los pardmetros poblacionales.

En el caso de una disposicion al azar, los individuos presentan una probabilidad
uniforme de ocupar cualquier punto del drea, lo que permite asumir que las unidades
de muestreo son estadisticamente independientes entre si. Bajo estas condiciones,
la variacién observada en la densidad refleja principalmente el error de muestreo, y
los estimadores poblacionales resultan conceptualmente mas sencillos de interpretar
(Figura 3.11) (Odum, 1972; Emmel, 1975).

Cuando la poblaciéon presenta una disposicion uniforme, la separacion regular
entre individuos genera una variacion espacial reducida entre unidades de muestreo.
En estos casos, la densidad tiende a ser mas homogénea, pero la interpretacion
ecoldgica de los datos exige reconocer que dicha regularidad es consecuencia de
interacciones negativas, como la competencia o la territorialidad. Ignorar este
patrén puede conducir a subestimar la intensidad de los procesos reguladores
que estructuran la poblacién (Figura 3.11) (Odum, 1972; Rabinovich, 1978, 1980).

En contraste, la disposicidon agregada introduce una alta heterogeneidad
espacial, donde algunas unidades de muestreo concentran numerosos individuos
mientras que otras carecen de ellos. Este patrdn, el mas frecuente en la naturaleza,
incrementa la varianza de las estimaciones de densidad y abundancia y exige un
disefio de muestreo particularmente cuidadoso, capaz de capturar la estructura
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en parches del habitat y las interacciones positivas que promueven la agregacién
(Figura 3.11.) (Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980).
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Figura 3.11. Los patrones de la distribucion espacial de los individuos dentro de una
poblacién: al azar, uniformes y agregados (Tomado de Smith y Smith, 2007).

Desde esta perspectiva, la disposicién espacial no es inicamente una descripcion
del arreglo de los individuos, sino un marco interpretativo indispensable para evaluar
la confiabilidad de los datos poblacionales. La eleccion de la escala espacial, el tamafo
y numero de unidades de muestreo, asi como la interpretacién de la variabilidad
observada, dependen criticamente del patrén de disposicion predominante.

En consecuencia, el analisis poblacional riguroso requiere integrar explicitamente
la disposicion espacial con la distribucidon geografica, la abundancia y las
condiciones ambientales, reconociendo que estos componentes forman un sistema
conceptual interdependiente. Solo mediante esta integracion es posible interpretar
adecuadamente la estructura poblacional y establecer inferencias ecoldgicas sélidas
sobre los procesos que regulan a las poblaciones en la naturaleza (Rabinovich, 1980).

METODOS PARA EVALUAR LA DISTRIBUCION

La evaluacién de la distribucion espacial y patrones de distribucién pueden
realizarse por calculos en unidades discretas cuando el habitat presenta sitios
especificos o bien en unidades continuas cuando todo el habitat es propicio para
ser habitado.

Distribucion de Poisson

De los métodos para estimar la distribucion en unidades discretas, se tiene a la
distribucion de Poisson, modelo matematico que por sus propiedades especificas
satisface las condiciones ecolégicas de un arreglo al azar, es decir esta prueba
determinard si la poblacidn presenta distribucién al azar o no. En esta distribucidn
los organismos se encuentran distribuidos al azar y por esto todos tienen la misma
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probabilidad e independencia de aparecer en la muestra. El nimero de individuos
en una muestra es una variable de Poisson y la distribucion de frecuencias sigue la
distribucion de Poisson.

x

P(x)="¢"
x!
Donde:
x = Numero de organismos encontrados en cada clase de frecuencias
m = Numero de organismos promedio en el muestreo
x! = factorial del numero de individuos por cada clase de frecuencias

e = base de los logaritmos naturales

Una vez obtenida la funcion probabilistica para cada clase de frecuencia se
multiplica ésta por el total de muestreos realizados a fin de obtener la frecuencia
esperada por cada serie de eventos y después por medio de la relacion de ji cuadrada
(x?) se obtiene la significancia de la distribucion (Cox, 1976; Brower y Zar, 1984):

2_"(O‘EY
4 E

X

Donde:
O =valor observado por cada clase de frecuencias
E = valor esperado por cada clase de frecuencias

n = numero de datos

Se obtiene el valor de x? tedrica al 0.05 de confiabilidad 0 95% de confiabilidad
y n-2 grados de libertad y la regla de decisién sera:

LAS POBLACIONES

Ho = La poblacion presenta definitivamente una distribucién al azar.

Ha = La poblacion definitivamente no presenta una distribucion al azar.

CAPITULO 3

Para aceptar o rechazar la hipdtesis nula:

X2 ¢ = X? tablas se acepta la hipdtesis nula

X2 ¢ > X2 tablas se rechaza la hipdtesis nula y se acepta la alterna (Rabinovich, 184
1978, 1980).




Prueba de razdn varianza / media

Esta prueba es una de la mas confiables para evaluar la distribucion haciendo
uso de las propiedades mas importantes y elementales que es la media y varianza,
ademas de que proporciona los tres tipos de distribucién a diferencia de la anterior
(Rabinovich, 1978, 1980; Browery Zar, 1984).

La prueba consiste en hacer el cociente de la media y la varianza:

La distribucidn es al azar si:

La distribuciéon es contagiosa 0 amontonada si:

SZ

—>1

La distribuciéon es uniforme o regular si:

2
Sj<1

Una vez calculado el valory para saber si es correcta la decisién, deberd cumplir
ademas con su limite de confianza, es decir, si es al azar, debera satisfacer a la
resolucion del limite de confianza de una distribucién al azar, sino se cumple, se
elegird el mas aproximado y se probara el limite hasta que satisfaga la relacién.

Para conocer los limites de confianza de la razén varianza media para un arreglo
al azar debera cumplir con:

2

1-|t¢

,95%
a o n _ 1

Los limites de confianza para un arreglo contagioso son:

2 S?
< —

T+t 0 | ——
a,95% n-l X
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Los limites de confianza para un arreglo uniforme son:

A\ 2
? <1- o554 1
S
Donde:
t, 455, = Valor de t de tablas de la distribucion de t-student con a grados de

libertad y 95% de confianza = 1.96
S?=varianza
x =media

n = numero de muestras

iINDICE DE MORISITA

Esta es una prueba para determinar los tres tipos de disposicidn de los organismos
en el espacio y también estd relacionada a la razén varianza / media de acuerdo
con el siguiente criterio:

2
7 > 1 la distribucién es amontonada

2
b =<1 la distribucién es uniforme o al azar

Si la distribucion de la poblacién es la Ultima opcidn, se debe utilizar el indice
de Morisita para discernir de las dos opciones y esto se calcula de la siguiente forma
(Vandermeer, 1981):

Im=n2Xi(Xi—l)

N(N-1)
Donde:
n = numero de cuadrantes

Xi=numero de individuos del cuadrante i

N = numero total de todos los individuos en todos los cuadrantes
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La regla de decision serd en base al siguiente criterio:

Im =1 la distribucion es al azar

Im > 1 la distribucion es uniforme

Aligual que en la distribucion de Poisson para evaluar la bondad de ajuste de
las frecuencias hay que probarlo estadisticamente con la distribucion tedrica y uno
de los mas usados es la ji cuadrada (X?).

_ny Xi(Xi-1)
N

X’ N

Elvalor obtenido se compara con el tedrico buscado en las tablas de la distribucidn
de X2 con n-1 grados de libertad al 95% de confianza y la regla de decisién sera:

Ho = el valor obtenido es igual a 1 o existe una distribucion al azar.
Ha = el valor obtenido es menor a 1 o existe una distribucion uniforme.
La regla de decision sera (Browery Zar, 1984):

X?c < X?t la distribucidn es al azar

X?c > X?t la distribucion es uniforme

DINAMICA POBLACIONAL

Concepto de dinamica poblacional

La dinamica poblacional se refiere al estudio de los cambios en el tamafio,
la estructura y la composicion de una poblacién a lo largo del tiempo, como
resultado de la accién conjunta de procesos demograficos y ambientales. A diferencia
de los atributos espaciales y estructurales, que describen cémo estd organizada una
poblaciéon en un momento dado, la dindmica poblacional incorpora explicitamente
la dimension temporal, permitiendo analizar trayectorias, tendencias y fluctuaciones
poblacionales (Odum, 1972; Emmel, 1975; Begon et al., 2006).

Desde una perspectiva ecoldgica, el tamafio poblacional no es una propiedad
estatica, sino unavariable que responde continuamente a la incorporacién y pérdida
de individuos, asi como a cambios en la organizacion interna de la poblacidon. En
este sentido, la dindmica poblacional integra tanto el estado actual de la poblacién
como los procesos que explican su cambio, constituyéndose en un eje central
para comprender la persistencia, estabilidad o colapso de las poblaciones naturales
(Odum, 1972; Krebs, 2014).
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Es fundamental distinguir entre atributos estructurales y procesos dinamicos de
la poblacién. Los atributos estructurales describen cémo se distribuyen y organizan
los individuos en el espacio en un momento determinado, e incluyen la distribucion
geografica, la disposicion espacial y la abundancia. Estos atributos proporcionan
una descripcion espacial y cuantitativa de la poblacidn, pero no explican por si
mismos los cambios observados en el tiempo (Smith y Smith, 2007).

En contraste, los procesos dinamicos son aquellos que modifican directamente
eltamafoy la composicion de la poblacion. Entre ellos se encuentran la natalidad y
la mortalidad, que representan los mecanismos internos de incorporaciony pérdida
de individuos, asi como la inmigracién y la emigracion, que implican el movimiento
de individuos hacia dentro o fuera del drea poblacional. Estos procesos operan de
manera simultdnea y su balance determina la direccién y magnitud del cambio
poblacional (Figura 3.12.) (Odum, 1972; Rabinovich, 1978, 1980; Krebs, 2014).
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Figura 3.12. La dindmica de las poblaciones se centra en comprender la tasa de crecimiento
poblacional. Los cuatro pardmetros poblacionales principales (recuadro rosa) que, en
conjunto, determinan cdmo cambiara la densidad poblacional (Tomado de Krebs, 2014).
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La introduccién explicita del tiempo como eje analitico distingue a la dindmica
poblacional de otros enfoques descriptivos de la ecologia de poblaciones. Las tasas
de natalidad, mortalidad, inmigracién y emigracién pueden variar en funcién de la
edad de los individuos, las condiciones ambientales, la disponibilidad de recursos y
la densidad poblacional, lo que genera fluctuaciones temporales que solo pueden
comprenderse mediante un analisis dindmico (Emmel, 1975; Begon et al., 2006).

Asi, la dindmica poblacional proporciona el marco conceptual para explicar
como y por qué cambian las poblaciones, y constituye el puente natural entre la
descripcion espacial y estructural de las poblaciones y el andlisis de procesos mas
complejos, como el crecimiento poblacional, la regulacién dependiente de la
densidad y las respuestas poblacionales a la variabilidad ambiental (Odum, 1972;
Krebs, 2014).

PROCESOS DEMOGRAFICOS FUNDAMENTALES

Los procesos demograficos son los mecanismos mediante los cuales se modifica
el numero de individuos que integran una poblacién a lo largo del tiempo. En esta
etapa del anadlisis no se pretende aun modelar matematicamente dichos cambios,
sino identificar y definir con precision los procesos basicos que explican las
variaciones en el tamafio poblacional. Entre estos procesos destacan la natalidad
y la mortalidad, que representan las vias internas de incorporacion y pérdida de
individuos, respectivamente, y que constituyen el nucleo de la dindmica poblacional
(Odum, 1972; Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980).

La importancia de estos procesos radica en que actian de manera continua y
simultanea, y su balance determina si una poblacién aumenta, disminuye o mantiene
su tamafo a lo largo del tiempo. En este contexto, la natalidad ocupa un lugar
central como uno de los principales determinantes del crecimiento poblacional.

Natalidad (nacimientos)

La natalidad se define como la producciéon de nuevos individuos que se
incorporan a una poblacién por unidad de tiempo, ya sea por nacimiento, eclosion,
germinacion o fision, dependiendo del tipo de organismo considerado (Odum, 1972;
Emmel, 1975; Rabinovich, 1980; Krebs, 1994). En términos demograficos, la natalidad
representa un flujo de entrada de individuos y constituye un factor fundamental
en la variacién temporal del tamafio poblacional.

Esimportante distinguir que la natalidad no es sinénimo directo de reproduccion
en sentido bioldgico. Mientras que la reproduccion se refiere al conjunto de procesos
fisioldgicos, conductualesy ecolégicos mediante los cuales los organismos generan
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descendencia, la natalidad corresponde al resultado poblacional observable de
dichos procesos: la incorporacion efectiva de nuevos individuos a la poblacién.
Por ello, la natalidad se analiza desde una perspectiva demografica y ecoldgica,
independientemente de los mecanismos reproductivos subyacentes (Emmel, 1975;
Rabinovich, 1980; Krebs, 2014).

Desde un punto de vista cuantitativo, es necesario diferenciar entre natalidad
absoluta y tasa de natalidad. La natalidad absoluta se refiere al nGmero total de
nuevos individuos producidos en una poblacién durante un intervalo de tiempo
determinado. En contraste, la tasa de natalidad expresa este proceso de forma
relativa, generalmente como el nimero de individuos producidos por hembra
por unidad de tiempo, y suele abreviarse con la letra b (birth rate) (Krebs, 1994;
2014). Esta distincidon permite comparar poblaciones de distinto tamafo y facilita
el andlisis dindmico.

La natalidad estd estrechamente relacionada con dos conceptos fundamentales
que, aunque vinculados a la reproduccion, deben distinguirse claramente: fecundidad
y fertilidad. La fecundidad es un concepto de naturaleza fisiolégica que describe
la capacidad reproductiva potencial de un organismo o de una poblacion, es
decir, el nimero maximo de descendientes que podria producir bajo condiciones
ideales (Krebs, 1994; 2014). En contraste, la fertilidad es un concepto ecoldgico
que se refiere al nimero real de crias viables producidas durante un periodo
de tiempo, y refleja las condiciones ambientales, energéticas y ecoldgicas bajo las
cuales ocurre la reproduccién.

La distincion entre fecundidad potencial y fertilidad realizada es crucial para
comprender la natalidad poblacional. Por ejemplo, en la poblacién humana, la
fertilidad realizada puede ser del orden de un nacimiento cada cuatro a cinco afos
por hembra en edad reproductiva, mientras que la fecundidad potencial permitiria
un nacimiento aproximadamente cada nueve a once meses (Krebs, 1994; 2014).
Esta diferencia ilustra como la natalidad observada es el resultado de restricciones
ecoldgicas, sociales y ambientales que limitan la expresidn del potencial reproductivo.

La magnitud de la tasa de natalidad varia ampliamente entre organismos y
depende del modo de reproduccién, la estrategia de vida y el grado de cuidado
parental. Algunas especies se reproducen una sola vez al afio, otras varias veces, y
algunas de manera continua. Asimismo, existe una gran variacién en el niumero
de descendientes producidos: una ostra puede liberar entre 55y 114 millones de
huevos, muchos peces producen miles de huevos, las ranas cientos, las aves suelen
poner entre unoy veinte huevos, y los mamiferos rara vez tienen camadas superiores
a diez crias, siendo comun la produccién de una o dos (Rabinovich, 1978, 1980;
Krebs, 1994; 2014).
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De manera general, la fecundidad tiende a estar inversamente relacionada con
el grado de cuidado parental, de modo que especies con altas tasas de produccién
de descendientes suelen presentar una baja inversion por cria, mientras que aquellas
con baja fecundidad destinan mayores recursos al cuidado y supervivencia de cada
individuo. Este patrén tiene implicaciones directas sobre la natalidad efectiva y sobre
la dindmica poblacional, y serd retomado posteriormente al analizar las estrategias
de historia de vida y el crecimiento poblacional (Krebs, 2014).

MORTALIDAD (MUERTES)

Definicidon general de mortalidad

La mortalidad se define como el nimero de individuos que mueren en una
poblacién durante un intervalo de tiempo determinado (Odum, 1972; Emmel,
1975). Aligual que la natalidad, la mortalidad constituye un proceso demografico
fundamental que modifica el tamafo poblacional y que, junto con los nacimientos,
determina la direccién y magnitud de los cambios poblacionales a lo largo del tiempo.

Desde un punto de vista cuantitativo, la mortalidad puede expresarse como
una tasa o velocidad de muerte, cominmente abreviada como d (death) o, en
muchos contextos ecoldgicos, como z. Esta tasa indica el nimero de individuos
muertos por unidad de tiempo dentro de la poblacion (Odum, 1972; Emmel, 1975).
La mortalidad, por tanto, responde a la pregunta ;cuantos individuos se pierden
del sistema poblacional en un periodo dado?

Mortalidad como proceso dependiente de la edad

El interés ecoldgico por la mortalidad no se limita al conteo de individuos
muertos, sino que se centra de manera fundamental en la edad a la que ocurre
la muerte (Krebs, 2014). La probabilidad de morir no es constante a lo largo de la
vida de los organismos, sino que varia entre clases de edad, lo que tiene profundas
implicaciones para la estructura y la dindmica de las poblaciones.

Desde esta perspectiva, la mortalidad puede analizarse a través de su
complemento: la supervivencia, lo que permite evaluar la permanencia de los
individuos en la poblacién a lo largo del tiempo (Krebs, 2014). Este enfoque introduce
el concepto de longevidad, entendido como la edad a la muerte de los individuos
dentro de una poblacion.
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Longevidad potencial y longevidad realizada

Se reconocen dos tipos fundamentales de longevidad: la longevidad potencial
y la longevidad realizada (Krebs, 2014).

Lalongevidad potencial corresponde a la maxima esperanza de vida que puede
alcanzar un individuo de una especie determinada bajo condiciones dptimas. Este
limite estd impuesto por la fisiologia del organismoy representa el punto en el cual
la muerte ocurre por envejecimiento natural. Una forma alternativa de expresar la
longevidad potencial es como la longevidad promedio de los individuos que viven
en condiciones ideales, sin limitaciones ambientales severas (Krebs, 2014).

Sin embargo, en la naturaleza los organismos rara vez experimentan condiciones
éptimas. La mayoria de los individuos muere como resultado de enfermedades,
depredacion, competencia, estrés ambiental o eventos fisicos adversos. La longevidad
realizada representa, por tanto, la esperanza de vida real de los individuos en
condiciones ambientales naturalesy puede estimarse como el promedio de edad ala
muerte dentro de una poblacién silvestre (Krebs, 2014). A diferencia de lalongevidad
potencial, la longevidad realizada puede medirse directamente en campo.

Ejemplos clasicos ilustran esta distincidn. El petirrojo europeo (Erithacus rubecula)
presenta una esperanza de vida promedio cercana a un afo en estado silvestre,
mientras que en cautiverio puede vivir al menos 11 afios (Lack, 1954). De manera
similar, en poblaciones humanas histdricas, la longevidad realizada era notablemente
baja: en la antigua Roma, la esperanza de vida al nacer para las mujeres era de
aproximadamente 21 afos, y en Inglaterra hacia la década de 1780 era cercana a
los 39 anos (Pearl, 1922). En contraste, durante el siglo XX la longevidad realizada
humana aumento de forma drastica; por ejemplo, en Estados Unidos en 2007, las
mujeres al nacer podian esperar vivir en promedio 81 afios, mientras que la longevidad
potencial humana se situa alrededor de los 100 afios (Krebs, 2014).

Estos ejemplos muestran que la diferencia entre longevidad potencial y realizada
noimplica la ausencia de individuos longevos en poblaciones naturales, sino que la
alta mortalidad temprana, especialmente en etapas juveniles, reduce de manera
significativa el promedio de vida poblacional (Krebs, 2014).

Medicion de la mortalidad

Las mediciones mas simples de mortalidad en plantasy animales se realizan de
manera directa mediante el seguimiento de individuos a lo largo del tiempo. Un
procedimiento comun consiste en marcar una cohorte de organismos y registrar
cuantos sobreviven entre un tiempo ty un tiempo posterior t + 7 (Krebs, 2014). Este
enfoque permite estimar tasas de mortalidad y supervivencia, asi como evaluar
diferencias entre clases de edad, sexos o condiciones ambientales.
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La cuantificacién de la mortalidad constituye un paso esencial para la construccion
de tablas de vida y para el analisis posterior de patrones de supervivencia, aunque
estos enfoques se desarrollaran con mayor profundidad en secciones posteriores
del CAPITULO.

Importancia ecolégica de la mortalidad

La mortalidad es un componente central de la dindmica poblacional, ya que
regula el tamafio de las poblaciones, influye en su estructura por edades y determina
la permanencia o pérdida de individuos reproductivos. Junto con la natalidad, la
mortalidad establece el balance demografico basico que, en ausencia de migracion,
define si una poblacién crece, se mantiene estable o decrece.

Desde una perspectiva ecoldgica, los patrones de mortalidad reflejan la
interaccién entre los organismosy su ambiente, integrando efectos de depredacion,
competencia, enfermedades y condiciones fisicas. Por ello, el analisis de la mortalidad
no solo describe la pérdida de individuos, sino que proporciona informacién clave
sobre los factores limitantes que operan sobre la poblacidon y prepara el terreno
conceptual para el andlisis del crecimiento poblacional.

Interaccion entre natalidad, mortalidad y estructura poblacional

La natalidad y la mortalidad no operan de manera aislada dentro de una
poblacién. Ambos procesos interactian de forma continuay conjunta, determinando
no solo el tamafo poblacional, sino también su estructura interna y su organizacién
espacial a lo largo del tiempo (Odum, 1972; Krebs, 2014).

En primerlugar, lainteraccidon entre nacimientos y muertes modifica directamente
la abundancia poblacional, entendida como el nimero total de individuos presentes
en un area determinada. Cuando la natalidad supera a la mortalidad, la poblacién
tiende a incrementarse; cuando la mortalidad excede a la natalidad, la poblacion
disminuye;y cuando ambas tasas se equilibran, el tamafo poblacional se mantiene
relativamente estable.

Sin embargo, el efecto de estos procesos va mas alla del cambio en el nimero
de individuos. La natalidad y la mortalidad alteran la estructura por edades de
la poblacién, ya que no todos los individuos nacen ni mueren al mismo ritmo ni
en las mismas etapas del ciclo de vida. Las poblaciones con alta natalidad suelen
presentar una proporcién elevada de individuos jovenes, mientras que aquellas con
alta mortalidad temprana o baja fecundidad muestran estructuras dominadas por
adultos o individuos senescentes (Krebs, 2014).
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Adicionalmente, estos procesos influyen en la disposiciéon espacial de los
individuos. La incorporacion de nuevos individuos mediante la natalidad puede
intensificar la agregacién en zonas favorables, mientras que la mortalidad
diferencial, por depredacién, competencia o estrés ambiental, puede generar
vacios espaciales o modificar patrones previamente establecidos. De esta manera, la
dindmica demogréfica se vincula directamente con los patrones espaciales descritos
previamente en el CAPITULO.

Aunque la estructura etaria serd desarrollada con mayor detalle en secciones
posteriores, es importante reconocer desde este punto que la distribucion de
edades dentro de una poblacién es una consecuencia directa de la interaccion
entre natalidad y mortalidad, y constituye un componente clave para comprender
su comportamiento dindmico.

ESCALAS TEMPORALES Y VARIABILIDAD
DE LAS TASAS DEMOGRAFICAS

Un aspecto fundamental de la dindmica poblacional es que las tasas de natalidad
y mortalidad no son constantes en el tiempo. Por el contrario, presentan una
variabilidad significativa que depende tanto de factores ambientales como de la
escala temporal de analisis (Odum, 1972; Krebs, 2014).

En escalas cortas, estas tasas pueden mostrar variacion estacional, asociada a
ciclos reproductivos, disponibilidad de recursos, condiciones climaticas o patrones
de actividad bioldgica. Muchas especies concentran la reproduccién en periodos
especificos del afo, lo que genera pulsos de natalidad seguidos por fases con escasa
incorporacion de nuevos individuos. De manera similar, ciertos periodos pueden
registrarincrementos en la mortalidad debido a condiciones ambientales extremas
0 a una mayor presion de depredadores.

En escalas mds amplias, se observa variacién interanual, relacionada con
fluctuaciones climaticas, eventos extremos, cambios en el habitat o alteraciones
en las interacciones bioldgicas. Estas variaciones pueden provocar afios de alta
supervivencia alternados con afos de mortalidad elevada, afectando de forma
acumulativa la trayectoria poblacional.

Ademads, las tasas demograficas muestran una marcada dependencia del
ambiente, ya que factores como la disponibilidad de alimento, la densidad
poblacional, la competencia intraespecificay la presencia de perturbaciones influyen
directamente en la probabilidad de nacer o morir. Esta dependencia ambiental
refuerza laidea de que la dindmica poblacional no puede entenderse sin considerar
el contexto ecoldgico en el que se desarrolla la poblacién.
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Por ello, la escala temporal de observacién es crucial para interpretar
correctamente los valores de natalidad y mortalidad. Tasas estimadas en periodos
cortos pueden no reflejar tendencias poblacionales de largo plazo, mientras que
promedios a largo plazo pueden ocultar fluctuaciones relevantes desde el punto
de vista ecoldgico.

TRANSICION CONCEPTUAL HACIA EL
CRECIMIENTO POBLACIONAL

De las tasas demograficas al cambio en el tamafo poblacional

La integracién de la natalidad y la mortalidad conduce de manera natural al
andlisis del crecimiento poblacional. Estas dos tasas constituyen los componentes
demograficos basicos que determinan el cambio en el tamafio de una poblacién a
lo largo del tiempo (Odum, 1972).

En su forma mas simple, el crecimiento poblacional puede plantearse como
un balance entre nacimientos y muertes, donde el cambio neto en el nimero de
individuos resulta de la diferencia entre ambos procesos. Este planteamiento, aunque
conceptualmente sencillo, encierra una complejidad ecoldgica considerable, ya que
las tasas involucradas varian en el tiempo, dependen del ambiente y se relacionan
con la estructura interna de la poblacion.

Este balance demografico representa el punto de partida para comprender
por qué las poblaciones no permanecen estaticas, sino que muestran trayectorias
dindmicas que pueden incluir crecimiento, estabilidad o declive.

Planteamiento del problema ecoldgico central

El analisis conjunto de la natalidad y la mortalidad conduce al problema
ecolégico central de la dinamica poblacional: ; por qué algunas poblaciones crecen,
otras se mantienen relativamente estables y otras disminuyen o incluso desaparecen?

Responder a esta pregunta requiere integrar multiples componentes
demograficos y ecoldgicos. Ademas de la natalidad y la mortalidad, es necesario
considerar la fecundidad, entendida como la capacidad potencial de producir
descendencia, y |a fertilidad, que refleja la reproduccién efectiva bajo condiciones
ambientales reales. Ambos conceptos vinculan los procesos demograficos con
la biologia reproductiva de las especies, sin que ello implique auiin un desarrollo
detallado de los mecanismos reproductivos.
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Asimismo, el ambiente desempefa un papel central al modular todas estas
tasas, imponiendo limites fisicos y bioldgicos que condicionan la supervivenciay la
reproduccion de los individuos.

Este conjunto de factores establece el marco conceptual que permite transitar
de la descripcién de los procesos demograficos basicos hacia el analisis formal
del crecimiento poblacional, tema que se abordard a continuacién como una
consecuencia directa de la interaccidon entre natalidad, mortalidad, fecundidad,
fertilidad y ambiente.

Crecimiento poblacional: marco general e importancia ecolégica

El crecimiento constituye uno de los ejes conceptuales fundamentales en la
ecologia de poblaciones, ya que permite comprender cémo varia el tamafio de una
poblacién a lo largo del tiempo y cudles son los procesos bioldgicos y ambientales
que determinan dicha variacién. El andlisis del crecimiento no solo proporciona
informacion descriptiva sobre el aumento o disminucién del nimero de individuos,
sino que también permite evaluar la respuesta de las poblaciones a las condiciones
del entorno, identificar mecanismos reguladoresy establecer vinculos con procesos
ecoldgicos de mayor escala, como la estructura de comunidadesy el funcionamiento
de los ecosistemas.

Desde una perspectiva histérica, el interés por el crecimiento poblacional surge
al reconocer el contraste entre el elevado potencial reproductivo de los organismos
y la relativa estabilidad observada en las poblaciones naturales. Darwin ya habia
sefalado este problema al destacar la aparente contradiccién entre la capacidad de
reproduccion de las especies y el equilibrio poblacional observado en la naturaleza.
En su andlisis, ilustrd esta idea preguntandose por qué, dada su alta capacidad
reproductiva, no existian muchos mas elefantes en el mundo, concluyendo que
diversos factores limitan el crecimiento poblacional en condiciones naturales (Darwin,
1859 citado en Krebs, 2014).

Conceptualizacion del crecimiento: antecedentes demograficos

Los primeros avances formales en la cuantificacion del crecimiento poblacional
provienen de los estudios demograficos en poblaciones humanas. En este contexto,
Alfred Lotka desarrollé en 1925 un parametro demografico que integra la
reproduccién y la mortalidad para estimar el cambio neto de una poblacién a lo
largo del tiempo. Este pardmetro, conocido como capacidad intrinseca de crecimiento,
permitio establecer un marco cuantitativo para analizar la dindmica poblacional
bajo condiciones especificas (Krebs, 2014).
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Crecimiento individual y crecimiento poblacional

En ecologia se reconocen dos formas generales de abordar el crecimiento. Por un
lado, el crecimiento individual se define como el cambio en longitud, peso o volumen
de un organismo con respecto al tiempo, concepto ampliamente desarrollado en
estudios de fisiologia y biologia del desarrollo (Bertalanffy, 1938). Por otro lado,
el crecimiento poblacional se refiere al cambio en el nimero o en la densidad de
individuos que conforman una poblacién a lo largo del tiempo, enfoque central de
la ecologia de poblaciones (Emmel, 1975; Begon et al., 1990).

Este crecimiento puede evaluarse cuantitativamente considerando el tipo de
organismoy las condiciones ambientales en las que se desarrolla la poblacién. En este
sentido, las poblaciones pueden aumentar, mantenerse relativamente constantes
o disminuir, ya sea en términos del nimero de individuos o de su biomasa total.

Procesos demograficos que determinan el crecimiento poblacional

El crecimiento poblacional es el resultado del balance neto entre los procesos
demograficos que incorporan o eliminan individuos de una poblacién a lo largo
del tiempo. De manera general, este balance estd determinado por cuatro procesos
fundamentales: la natalidad, la mortalidad, la inmigracién y la emigracién. La
interaccion entre estos procesos define si una poblacién aumenta, se mantiene
estable o disminuye en tamano.

Los individuos naceny mueren, y ademas pueden ingresar o salir de una poblacion
mediante movimientos espaciales. Por ello, las poblaciones no son entidades estaticas,
sino sistemas dindmicos en constante cambio. Cuando el nimero de individuos que
se incorporan a la poblacién, por nacimientos e inmigracién, excede al nimero de
individuos que la abandonan, por muertes y emigracién, el tamafo poblacional
aumenta. En contraste, cuando ocurre el proceso inverso, la poblacion se reduce.
Diversos factores ambientales, fisioldgicos y ecoldgicos influyen sobre la supervivencia
y el éxito reproductivo de los individuos, y el efecto conjunto de estos factores regula
el crecimiento de la poblacién (Smith y Smith, 2007).

Poblaciones abiertas y cerradas como
marcos analiticos del crecimiento

La expresion crecimiento poblacional se refiere especificamente a la forma en
que el numero de individuos de una poblacidn aumenta o disminuye con el tiempo,
y esta controlada por la tasa a la que los individuos se incorporan a la poblacion
mediante nacimientos e inmigracion, asi como por la tasa a la que la abandonan a
través de la mortalidad y la emigracion (Smith y Smith, 2007).
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Con base en la importancia relativa de los movimientos de entrada y salida de
individuos, se distinguen dos tipos de poblaciones desde un punto de vista analitico.
Las poblaciones abiertas son aquellas en las que ocurre inmigracién y/o emigracion,
de modo que los flujos espaciales de individuos influyen de manera significativa
en su dinamica poblacional. En contraste, las poblaciones cerradas son aquellas en
las que no existen movimientos relevantes de entrada y salida, o bien en las que
dichos movimientos no afectan de forma apreciable el crecimiento poblacional
(Smith y Smith, 2007).

Dominio relativo de la natalidad y la mortalidad
en la dindmica poblacional

En condiciones de poblacidn cerrada, o cuando las tasas de inmigracién y
emigracién son equivalentes y se compensan entre si, la dindmica del crecimiento
poblacional queda determinada exclusivamente por los procesos demograficos
asociados al nacimiento y la muerte. En estos casos, el crecimiento poblacional
depende directamente del balance entre la natalidad y la mortalidad (Smith y
Smith, 2007).

Cuando el numero de nacimientos excede al de muertes, el tamano de la
poblacién aumenta; cuando las muertes superan a los nacimientos, la poblacién
disminuye. Aunque el movimiento de individuos dentro de la poblacidon puede
modificar los patrones de distribucién espacial y la densidad a lo largo del tiempo,
los procesos de nacimiento y muerte constituyen los principales determinantes de
la dindmica de la abundancia poblacional en estos sistemas (Smith y Smith, 2007).

Asi se tiene que en funcién de estos parametros el crecimiento de una poblacién
sélo podra presentar tres alternativas:

1.- Cuando la tasa de natalidad es igual a la mortalidad la poblacién permanece
constante alo largo del tiempo (Figura 3.13), es decir, el mismo ndmero de individuos
que nacen por unidad de tiempo mueren por unidad de tiempo (Rabinovich, 1978,
1980).

constant

t

Figura 3.13. Relacién entre las tasas instantaneas de natalidad y mortalidad.
Cuando son iguales, la poblacién se mantiene constante.
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2.- Cuando la tasa de natalidad es mds grande que la tasa de mortalidad la
poblacién se incrementa a lo largo del tiempo (Figura 3.14), es decir, hay un nimero
mayor de individuos que nacen por unidad de tiempo que los que mueren por
unidad de tiempo (Rabinovich, 1978, 1980).
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Figura 3.14. Relacién entre las tasas instantdneas de natalidad y mortalidad.
Cuando es mayor la primera, la poblacidn crece al infinito.

3.- Cuando la tasa de natalidad es menor que la de mortalidad la poblacién
decrece (Figura 3.15), es decir, cuando hay mas muertos por unidad de tiempo que
nacimientos por unidad de tiempo la poblacidn decrece (Rabinovich, 1978, 1980).

N —'

decreases

t

Figura 3.15. Relacidn entre las tasas instantaneas de natalidad y mortalidad. Cuando
es menor la primera, la poblacion decrece o se extingue (Tomado de Molles, 2008).

Escala espacial y estructura de las poblaciones

Finalmente, esimportante reconocer que no todas las poblaciones de una especie
constituyen unidades homogéneas que se reproducen libremente entre si. A escala
regional, las poblaciones suelen estar formadas por un conjunto de poblaciones
locales conectadas por el intercambio ocasional de individuos. En consecuencia, la
dinamica poblacional esta influida por procesos que operan simultdneamente en
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dos escalas espaciales: la dindmica interna de las poblaciones locales y la dindmica
del conjunto de poblaciones locales que conforman la poblacién regional (Smith
y Smith, 2007).

Capacidad intrinseca de crecimiento y variabilidad ambiental

Cualquier poblacion que habita un entorno determinado presenta una
longevidad media, una tasa de supervivencia, una tasa de natalidad y una velocidad
de desarrollo caracteristicas. Estos valores dependen tanto de las condiciones
ambientales como de las cualidades innatas de los organismos. Aunque dichas
cualidades no son constantes ni pueden medirse de forma aislada, su expresiéon
bajo condiciones especificas permite definir la capacidad intrinseca de crecimiento
de una poblacién, también conocida como pardmetro maltusiano (Krebs, 2014).

Los ambientes naturales son inherentemente variables y fluctian entre
condiciones favorables y desfavorables. Cuando las condiciones son favorables, las
poblaciones tienden a aumentar; cuando son desfavorables, disminuyen. Por esta
razén, ninguna poblacién crece indefinidamente. En la naturaleza se observa una
tasa real de cambio poblacional que varia continuamente de positiva a negativa
en respuesta a cambios internos, como la estructura por edades, la organizacién
social y la composicidn genética, asi como a variaciones en los factores ambientales
(Krebs, 2014).

Desde un punto de vista tedrico, es posible plantear una abstraccién que consiste
en analizar qué ocurriria si una poblacién mantuviera constantes sus tasas de
natalidad y mortalidad durante un periodo prolongado bajo condiciones ambientales
invariables. En este escenario idealizado, la capacidad intrinseca de crecimiento
refleja la fertilidad, la longevidad y la velocidad de desarrollo de los organismos.
Para estimar cuantitativamente la tasa de crecimiento o disminucién poblacional,
resulta indispensable describir cdmo varian las tasas de natalidad y mortalidad a lo
largo de la vida de los individuos (Krebs, 2014).

Capacidad intrinseca de crecimiento poblacional

El tamafo de una poblacién cambia a lo largo del tiempo como resultado de
laincorporaciony la pérdida de individuos. Estos cambios son consecuencia directa
de los nacimientos, las muertes, las inmigraciones y las emigraciones, y la magnitud
de dicha variacion se expresa mediante la tasa de crecimiento poblacional, uno de
los pardmetros mas relevantes en la ecologia de poblaciones (Carabias et al., 2009).

El interés por cuantificar el crecimiento poblacional tiene sus raices en los
estudios demograficos de poblaciones humanas. Los primeros investigadores en
este campo lograron integrar las estimaciones de reproduccién y mortalidad para
evaluar los cambios netos en el tamafo poblacional. Como resultado de estos
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esfuerzos, Alfred Lotka derivé en 1925 un pardmetro demografico conocido como
capacidad intrinseca de crecimiento, el cual permite combinar de manera sintética
la informacion sobre natalidad y mortalidad para describir la dindmica potencial
de una poblacién (Krebs, 2014).

Cualquier poblacion que habita un entorno particular presenta una longevidad
media o tasa de supervivencia, una tasa de natalidad media y una velocidad de
desarrollo caracteristica. Estos valores dependen parcialmente de las condiciones
ambientales y parcialmente de las cualidades innatas de los organismos. Aunque
dichas cualidades no son constantes ni pueden medirse de forma directa, su
expresién bajo condiciones especificas permite definir para cada poblaciéon su
capacidad intrinseca de crecimiento, también denominada pardmetro maltusiano,
una caracteristica estadistica poblacional que depende del ambiente en el que se
desarrolla la poblacion (Krebs, 2014).

Los ambientes naturales no son estaticos, sino que varian continuamente en
el tiempo, fluctuando entre condiciones favorables y desfavorables, como ocurre
de manera estacional entre invierno y verano. Cuando las condiciones ambientales
son favorables, las poblaciones tienden a aumentar; cuando son desfavorables,
disminuyen. En consecuencia, ninguna poblacién crece de manera indefinida en
la naturaleza. Este contraste entre el alto potencial de crecimiento y el equilibrio
aproximado observado en las poblaciones naturales ya habia sido reconocido por
Darwin, quien se pregunté por qué, dadas sus tasas reproductivas, no existian
muchos mas elefantes en el mundo, estimando que dos individuos podrian originar
millones de descendientes en unos cuantos siglos (Figura 3.16.) (Darwin, 1859,
citado en Krebs, 2014).
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Figura 3.16. Capacidad intrinseca de crecimiento (r) del gorgojo del grano, Calandra
oryzae, que vive en trigo con diferentes contenidos de humedad y temperaturas.
Cuanto mayor sea el contenido de humedad del trigo, mas rdpidamente pueden

aumentar estos gorgojos. (Segun Birch, 1953 tomado de Krebs, 2014).
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En la naturaleza, la tasa real de cambio poblacional varia continuamente de
valores positivos a negativos en respuesta a modificaciones internas de la poblacion,
como la distribucion por edades, la estructura social y la composicidn genética, y a
cambios en los factores ambientales. No obstante, desde un punto de vista tedrico,
es posible plantear una abstraccidn que consiste en analizar qué sucederia con una
poblacién simantuviera constantes sus tasas de natalidad y mortalidad durante un
periodo prolongado bajo condiciones ambientales invariables. Esta aproximacion
representa, en ecologia, un equivalente conceptual al vacio perfecto de la fisica,
y permite definir el potencial de crecimiento de una poblacién en un entorno
determinado (Krebs, 2014).

La capacidad intrinseca de crecimiento de una poblacién depende
fundamentalmente de la fertilidad, la longevidad y la velocidad de desarrollo de
los organismos. Estos procesos se integran demograficamente mediante la tasa de
natalidad y la tasa de mortalidad. Cuando la tasa de natalidad supera a la tasa de
mortalidad, la poblacién aumenta; cuando ocurre lo contrario, la poblacion disminuye.
Para estimar cuantitativamente la tasa de crecimiento o decrecimiento poblacional,
es necesario describir cdmo varian tanto la natalidad como la mortalidad a lo largo
de la edad de los individuos (Krebs, 2014).

Porlo tanto, la relacion que existe entre la tasa de natalidad y la tasa de mortalidad
en el crecimiento poblacional sin importar edad o sexo es:

r=b-d
Donde la nueva variable es “r", que representa la contribucién de cada organismo
de la poblacién al crecimiento global de esta y se denomina tasa intrinseca de

crecimiento “per capita” (Vandermeer, 1981) o potencial bidtico de la poblacion
(Browery Zar, 1984; Pianka, 1994).

Esta tasa es el resultado de la tasa de natalidad menos la tasa de mortalidad
por lo tanto se pueden establecer las siguientes relaciones:

1.- Silatasa de natalidad (b) esigual a la de mortalidad (d) y /a tasa intrinseca de
crecimiento per capita debera ser igual a cero, la poblacién se mantendra constante.

2.-Silatasa de natalidad (b) es mayor que la mortalidad (d) y la tasa intrinseca
de crecimiento per capita es mayor que cero, la poblacion crecera al infinito

3.-Sila tasa de natalidad (b) es menor que la mortalidad y la tasa intrinseca de
crecimiento per capita es menor que cero, la poblacion se extinguira (Figura 3.17).
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Figura 3.17. Ejemplos de crecimiento exponencial bajo diferentes valores der, la tasa
instantanea de crecimiento per capita. Cuando r > 0 (b > d), el tamafio poblacional
aumenta exponencialmente, mientras que para los valores de r < 0 (b < d), existe una
reduccion exponencial. Cuando r =0 (b = d), no existe en el transcurso del tiempo
ningun cambio en el tamafo poblacional (Tomado de Smith y Smith, 2007).

Modelo de crecimiento poblacional exponencial

Las poblaciones estan formadas por individuos que naceny mueren, por lo que
constituyen entidades dindmicas sujetas a cambios continuos en su tamafo. Si el
numero de individuos que nacen excede al nimero de individuos que mueren, la
poblacién aumenta; si ocurre la situacion inversa, el tamafio poblacional se reduce.
Diversos factores influyen sobre la sobrevivenciay la reproduccion de los individuos,
y el efecto conjunto de estos factores regula el crecimiento de la poblacién (Smith
y Smith, 2007).

La expresidn crecimiento poblacional se refiere al modo en que el nimero de
individuos de una poblaciéon aumenta o disminuye con el tiempo. Este crecimiento estd
controlado por la tasa a la que los individuos se incorporan a la poblacién mediante
los procesos de nacimiento e inmigracion, y por la tasa a la que la abandonan a
través de la mortalidad y la emigracion (Smith y Smith, 2007).

Desde un punto de vista analitico, se distingue entre poblaciones abiertas y
poblaciones cerradas. Las poblaciones abiertas son aquellas en las que se produce
inmigracién y/o emigracion, mientras que las poblaciones cerradas son aquellas en las
que no ocurren movimientos significativos de entrada y salida de individuos, o bien
en las que dichos movimientos no influyen de manera apreciable en el crecimiento
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poblacional (Smith y Smith, 2007). En condiciones de poblacién cerrada, o cuando
las tasas de inmigracién y emigracién son equivalentes, la dindmica poblacional
depende exclusivamente de los procesos demograficos asociados al nacimiento y
la muerte (Smith y Smith, 2007).

Aunque el movimiento de individuos dentro de una poblacién puede modificar
los patrones de distribucidn espacial y la densidad a lo largo del tiempo, los factores
que dominan la dindmica de la abundancia poblacional en este contexto son
los procesos demograficos de natalidad y mortalidad (Smith y Smith, 2007). Esta
simplificacién conceptual constituye la base del modelo de crecimiento poblacional
exponencial, el cual describe el aumento o disminucion del tamafio poblacional
cuando las tasas de natalidad y mortalidad permanecen constantes en el tiempoy
no existen limitaciones ambientales.

Es importante sefalar que no todas las poblaciones de una especie forman
unidades homogéneas. A escala regional, las poblaciones suelen estar constituidas
por un conjunto de poblaciones locales conectadas por el intercambio ocasional de
individuos. En consecuencia, la dindmica poblacional regional estd determinada por
procesos que operan simultaneamente a dos escalas espaciales: la dindmica interna
de las poblaciones locales y la dindmica del conjunto de poblaciones locales que
conforman la poblacion regional (Smith y Smith, 2007).

Formalizacion matematica del modelo de
crecimiento poblacional exponencial

El modelo de crecimiento poblacional exponencial constituye la representacion
matemadtica mas simple del cambio en el tamafio de una poblacién a lo largo del
tiempo. Este modelo se fundamenta en el supuesto de que la poblacién crece o
decrece en un ambiente sin limitaciones, donde las tasas de natalidad y mortalidad
permanecen constantes y no existen restricciones impuestas por los recursos, el
espacio o la interaccidn con otras poblaciones (Figura 3.18).
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Figura 3.18. Crecimiento poblacional de tipo exponencial (Tomado de Carabias et al., 2009).

Desde un punto de vista matematico, el crecimiento poblacional se expresa como
la tasa de cambio del nimero de individuos (N) con respecto al tiempo (t). Bajo las
condiciones descritas, dicha tasa de cambio es proporcional al tamafo actual de la
poblacion y se puede plantear una relacién matematica que explique este cambio
(Boughey, 1973), quedando asi:

donde delta N es el incremento neto en el tamafo de la poblacién, delta tes el
intervalo de tiempo sobre la cual defta N es medido y N es el tamafio de la poblacion
al inicio del intervalo delta t.

Dichos incrementos son netos o puntualesy desde el punto de vista matematico
dicho incremento no es continuo y por lo tanto no existe una sumarizacién de los
eventos que se presentan, por lo tanto, se debe calcular la ecuacion de acuerdo con
cambios o adiciones instantaneas del nimero de la poblacién y este proceso se da
si se maneja diferenciales:

donde la dN son cambios infinitesimalmente pequefios en el tiempo y la diferencia
detesel cambio del tamafio de la poblacién sobre un periodo de tiempo pequefio,
N =tamafo de la poblacién al inicio del intervalo dt (Boughey, 1973; Pianka, 1994).
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Pero como este tamafo de la poblacién o el crecimiento esta influido por las
tasas de natalidad y mortalidad queda (Pianka, 1994):

d—N=bN—dN
dt

sacando a N como factor comun de la expresion del lado derecho (Pianka, 1994):

N _(b-d)N
dt

Por cuestiones practicas y conociendo que b - d =r se pueden sustituir las tasas
de natalidad y la de mortalidad por la tasa intrinseca de crecimiento poblacional
per capita y la ecuacion quedaria (Boughey, 1973; Brower y Zar, 1984):

aN _ N
dt

que es la ecuacién de crecimiento exponencial de las poblaciones naturales
en forma derivada o diferencial, que indica que la velocidad de crecimiento de una
poblacién animal o vegetal con respecto al tiempo serd directamente proporcional al
tamanio que tiene esa poblacién en un momento dado por el factor de proporcionalidad
o la velocidad de crecimiento de la poblacién representado por la tasa intrinseca de
crecimiento “per capita” (Figura 3.19.) (Rabinovich, 1978, 1980; Krebs, 1994).

dN/dt

Tamario poblacional [N(f)]

Figura 3.19. Tasa de crecimiento poblacional (dN/dt) expresada como
una funcién del tamano poblacional [N(t) para el modelo de crecimiento
exponencial: dN/dt =rN. La tasa de crecimiento aumenta continuamente con
N(t). La pendiente de la linea, definida como (dN/dt)/N(t), es la tasa instantanea
de crecimiento poblacional, r (Tomado de Smith y Smith, 2007).
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La solucion de esta ecuacidn diferencial:

@ = }:dt
Nt

‘dNt !
AV _ e
e =Im

log Nt - log No = rt

Conduce a la expresion:

Donde:

No = numero de individuos al inicio del crecimiento
e =la base de los logaritmos naturales

r =tasa intrinseca de crecimiento per capita
t=tiempo

N =tamano de la poblacién al tiempo t

Este modelo es la ecuacidn general de crecimiento poblacional exponencial.
Esta ecuacion describe un crecimiento exponencial continuo, en el que la poblacion
se incrementa de manera acelerada conforme aumenta el ndmero de individuos
reproductivos, siempre que las condiciones ambientales permanezcan constantes
(Odum, 1972; Emlen, 1973; Cox, 1976; Rabinovich, 1978, 1980; Brower y Zar, 1984;
Begony Mortimer, 1981; Pianka, 1994).
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Este planteamiento indica que el incremento absoluto en el nimero de individuos
por unidad de tiempo depende directamente del nimero de individuos presentes en
la poblacién. Cuandor> 0, la poblacidn crece; cuando r <0, la poblacién disminuye;
y cuando r =0, el tamafio poblacional permanece constante (Figura 3.20).
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Figura 3.20. Crecimiento exponencial. Curva en forma de “J” donde se muestra el aumento
en la densidad poblacional en un ambiente ilimitado (Tomado de Audesirk et al. 2013).

La ecuacidny la grafica indica que a partir de una poblacidn inicial (No), después
de un intervalo de unidades de tiempo (t), el tamaro de la poblacion estard dado
por dicha poblacidn inicial multiplicada por la exponencial del producto de la tasa
intrinseca de crecimiento por el lapso ocurrido. En otras palabras, se ha derivado una
expresion que, conocida la poblaciéninicial, permite evaluar en cualquier intervalo
de tiempo la poblacién final, conociendo el pardmetro de la tasa de crecimiento
poblacional per capita.

Esta tasa como se recuerda es el resultado de la tasa de natalidad menos la tasa
de mortalidad por lo tanto se pueden establecer las siguientes relaciones:

1.-Silatasa de natalidad (b) esigual a la de mortalidad (d) y /a tasa intrinseca de
crecimiento per capita deberd serigual a cero, la poblacién se mantendra constante
(Figura 3.21). El crecimiento neto constante es una idealizacion tedrica, indispensable
para la construccion y comprensién de modelos poblacionales, pero incompatible
con la complejidad, variabilidad y estocasticidad propias de los sistemas naturales.

En ecologia, la estabilidad poblacional siempre es dindmica, transitoria y
dependiente del contexto ambiental. Existen casos que pueden inducir a suponer
un crecimiento constante:

e  Poblaciones aparentemente estables:

Algunas poblaciones muestran tamafos relativamente constantes durante ciertos
periodos (crecimiento neto cercano a cero), pero esto corresponde a equilibrios
dindmicos temporales, no a constancia real del crecimiento neto.
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e Poblaciones bajo manejo humano:

En sistemas artificiales (cultivos, ganado, organismos en laboratorio), el
crecimiento neto puede mantenerse aproximadamente constante mediante control
externo, pero estos no representan poblaciones naturales.

N

constante

Figura 3.21. Balance entre las tasas instantaneas de natalidad y mortalidad.
Cuando son iguales ambas tasas, la tasa intrinseca de crecimiento per
capita, es igual a cero y la poblacidn se mantiene constante.

2.-Sila tasa de natalidad (b) es mayor que la mortalidad (d) y la tasa intrinseca de
crecimiento per capita es mayor que cero, la poblacion crecerd al infinito (Figura 3.22).
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Figura 3.22. Balance entre las tasas instantaneas de natalidad y mortalidad. Cuando la
primera es mayor, la tasa intrinseca de crecimiento per capita es mayor que ceroy la
poblacién crece al infinito (Tomado de Audesirk et al. 2013 y de Smith y Smith, 2007).
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3.-Sila tasa de natalidad (b) es menor que la mortalidad y la tasa intrinseca de
crecimiento per capita es menor que cero, la poblacion se extinguira (Figura 3.23). 209
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Figura 3.23. Balance entre las tasas instantaneas de natalidad y mortalidad.
Cuando la primera es menor que la mortalidad, la tasa intrinseca de
crecimiento per capita es menor que cero y la poblacién decrece o se

extingue (Tomado de Molles, 2008 y de Begon et al. 2006).

Si se quiere evaluar la tasa intrinseca de crecimiento se tiene que linearizar la
ecuacion de crecimiento exponencial y queda:

InN =InNo + rt
con lo cual se puede obtener los pardmetros mencionados.

Supuestos ecoldgicos del modelo exponencial
El modelo de crecimiento exponencial se apoya en una serie de supuestos que
deben ser explicitos para su correcta interpretacién ecolégica:
1. La poblacion es cerrada, o bien las tasas de inmigracién y emigracion se
compensan.

2. Lastasas de natalidad y mortalidad son constantes en el tiempo.

LAS POBLACIONES

No existen limitaciones ambientales ni dependencia de la densidad.
4. La estructura por edades y la proporcién de individuos reproductivos no
cambian.

5. Elambiente es homogéneo y estable.

CAPITULO 3

Estos supuestos rara vez se cumplen de manera estricta en la naturaleza, razén
por la cual el modelo exponencial se considera una abstraccién tedrica y no una
descripcion literal del crecimiento poblacional real.
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Coherencia conceptual entre la tasa intrinseca de
crecimiento (r) y el modelo exponencial

Uno de los puntos conceptuales mas importantes, y a menudo mas confusos
para los estudiantes, es la relacién entre la capacidad intrinseca de crecimiento y
el modelo de crecimiento exponencial. Es fundamental subrayar que no son lo
mismo, aunque estén estrechamente vinculados.

La tasaintrinseca de crecimiento (r) es un parametro demografico que resume
el potencial de una poblacién para crecer bajo condiciones ambientales especificas.
Este pardmetro integra la fertilidad, la longevidad y la velocidad de desarrollo de los
organismos, y se deriva de las tasas de natalidad y mortalidad a lo largo del ciclo de
vida. En este sentido, r es una propiedad de la poblacién en un ambiente dado,
no un modelo en si mismo.

El modelo de crecimiento exponencial, en cambio, es una herramienta
matematica que utiliza el valor de r para describir como cambiaria el tamafo
poblacional si ese potencial de crecimiento se expresara plenamente y sin restricciones.
Es decir, el modelo exponencial representa la manifestacion tedrica del crecimiento
poblacional cuando r acttia sin limitaciones ambientales.

Dicho de otro modo:

e rresponde a la pregunta: /cudl es el potencial de crecimiento de esta
poblacidn bajo ciertas condiciones?

e Elmodelo exponencial responde a la pregunta:;cdmo cambiaria el tamafio
poblacional si ese potencial se mantuviera constante en el tiempo?

Por ello, el crecimiento exponencial no debe interpretarse como un patrén
esperado de manera permanente en la naturaleza, sino como una referencia tedrica
que permite:

e comprender el significado bioldgico der,
e comparar el potencial de crecimiento entre poblaciones o especies,
e establecer un punto de partida para introducir modelos mas realistas.

e Importancia conceptual del modelo exponencial en ecologia
de poblaciones

A pesar de sus limitaciones, el modelo de crecimiento exponencial desempeia
un papel central en la ecologia de poblaciones. Su valor radica en que establece
un escenario idealizado que permite identificar con claridad cudndo y por qué las
poblaciones reales se desvian de este patrdn. Estas desviaciones, observadas de
manera sistematica en la naturaleza, conducen de forma légica al desarrollo de
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modelos que incorporan la dependencia de la densidad y las limitaciones ambientales,
como el modelo de crecimiento logistico.

En este sentido, el modelo exponencial no constituye un fin en si mismo, sino un
eslabén conceptual indispensable para comprender la regulacién del crecimiento
poblacional y la transicién hacia modelos ecoldgicamente mas realistas (Figura 3.24).
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Figura 3.24. Seguimiento del crecimiento experimental de la manada de
renos de San Pablo, la sobreexplotacién de los recursos degradé el habitat,
cuyo resultado fue una disminucién abrupta en las cantidades poblacionales.
(Adaptado de Scheffor 1951 tomado de Smith y Smith, 2007).

TASA NETA DE REPRODUCCION (R)

Comunmente llamada tasa de reemplazo refleja el nimero promedio de progenie
hembra que es capaz de producir solo hembras durante toda su vida (Rabinovich,
1978, 1980). En este caso Ro es una cantidad exacta por la cual una poblacién se
incrementard en ese nimero en cada generacién. Por ejemplo, la tasa neta de
reproduccion de una bacteria es igual a 2 porque cada individuo da origen a 2
nuevos individuos.

La forma de obtener R, a partir de datos de crecimiento es mediante la férmula:
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Donde:
No =tamano inicial de la poblacion
N.,, =tamafo de la poblacién a la generacion t+1 o al siguiente tiempo

R, = Tasa neta de reproduccion

"

La tasa intrinseca de crecimiento per capita “r”y la tasa neta de reproduccion
Ro proporcionan una medida de la capacidad de multiplicacién de la poblacion 'y
por lo tanto estaran relacionadas entre si. Esto se puede ver de la siguiente manera:

1) Si la tasa de natalidad (b) es igual a la de mortalidad (d), la tasa intrinseca
de crecimiento per capita es igual a cero y la tasa neta de reproduccién es igual a 1
(Figura 3.25), la poblacién se mantendra constante (Rabinovich, 1978, 1980).

Nl
N
R=1
‘ ; ; : >t
0 2 4 6 8 10

Figura 3.25. Tasa neta de reproduccion. Para que la poblacién permanezca constante, las
tasas de natalidad y mortalidad deberan ser iguales, la tasa intrinseca de crecimiento per
capita igual a ceroy la tasa neta de reproduccion igual a uno (Modificada de Parra, 2019).

2) Sila tasa de natalidad (b) es mayor que la mortalidad (d), la tasa intrinseca
de crecimiento per capita es mayor que ceroy la tasa neta de reproduccién es mayor
a 1 (Figura 3.26), la poblacién crece (Rabinovich, 1978, 1980).
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Figura 3.26. Tasa neta de reproduccion. Para que la poblacién crezca, debera ser mayor
la natalidad que la mortalidad, la tasa intrinseca de crecimiento per capita mayor que
ceroy la tasa neta de reproduccién mayor que uno. (Modificado de Parra, 2019).

3)Silatasa de natalidad (b) es menor que la de mortalidad (d), la tasa intrinseca
de crecimiento per capita es menor que 0y la tasa neta de reproduccidn es menor a
1 (Figura 3.27), la poblacién se decrece (Rabinovich, 1978, 1980).

N; 4
N, 4
0<R;<1
t
0 0,5 1 15 2 25 10

Figura 3.27. Tasa neta de reproduccion. Cuando una poblacién decrece o se extingue,
es porque la natalidad es menor que la mortalidad, la tasa intrinseca de crecimiento per
capita menor a cero y la tasa neta de reproduccién menor a uno (Tomado de Parra, 2019).

Tiempo generacional (t)

Representa el tiempo promedio entre dos generaciones sucesivas, por ejemplo,
es el tiempo que pasa desde huevo hasta cuando es hembra con capacidad de
oviposicién.

Sien la ecuacién de crecimiento exponencial, el lapso en el cual la poblacién ha

pasado desde el tamafio inicial (No) al tamafio N, sea el lapso de una generacién o
tiempo generacional (T), resulta:
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Ny o
No
N ro
No

donde el ladoizquierdo de la relacién es la razén entre el nimero de individuos
en el tiempo Ty el nimero de individuos inicial en el lapso de una generacion. Esta
razon ya se habia definido anteriormente por lo cual se puede establecer:

Ro=1t"
linealizando la ecuacion:
InRo =rT
y despejando a la tasa intrinseca de crecimiento per capita:

_ InRo
T

r

La relacion de las tasas de crecimiento y neta de reproduccion es a través del
tiempo generacional y su calculo por este método es muy aproximado al obtenido por
el modelo de crecimiento exponencial. Cuando no se conoce el tiempo generacional,
se asume que T=1.

Limitaciones del crecimiento exponencial en poblaciones naturales

El modelo de crecimiento poblacional exponencial asume un ambiente ilimitado,
con recursos abundantes y constantes, y con tasas de natalidad y mortalidad que no
dependen del tamafo poblacional. Bajo estas condiciones ideales, el crecimiento
de una poblacion se acelera de manera indefinida conforme aumenta el nimero
de individuos. Sin embargo, este escenario rara vez se presenta en la naturaleza.

En los sistemas naturales, los recursos como alimento, espacio, refugio y sitios
de reproduccién son finitos. A medida que el tamafio poblacional aumenta, la
competencia intraespecifica se intensifica y las condiciones ambientales se vuelven
progresivamente menos favorables. Como consecuencia, la tasa real de crecimiento
poblacional disminuye conforme aumenta la densidad, lo que impide que las
poblaciones crezcan indefinidamente.
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Estas limitaciones ponen de manifiesto la necesidad de un modelo que incorpore
explicitamente el efecto del tamafo poblacional sobre la tasa de crecimiento, es
decir, un modelo que considere la dependencia de la densidad.

Introduccion conceptual al modelo de
crecimiento poblacional logistico

El modelo de crecimiento poblacional logistico surge como una extensidn
del modelo exponencial, al incorporar la influencia de los recursos limitados y la
competencia intraespecifica sobre la dindmica poblacional. Este modelo describe
un crecimiento inicialmente rapido, similar al exponencial, que posteriormente se
desacelera conforme aumenta la densidad poblacional, hasta alcanzar un equilibrio
dindmico.

Cuando no se manifiestan las condiciones 6ptimas e ilimitadas para el desarrollo
dela poblaciony existe el efecto de la densidad sobre la tasa de crecimiento o exista
una cierta resistencia ambiental para que la poblacién aumente geométricamente
la curva de crecimiento tiende a ser desviada a su derecha (Figura 3.28).

Geometric

Logistic

Population size

Time

Figura 3.28. Crecimiento poblacional: crecimiento geométrico en un entorno ilimitado
y crecimiento logistico (sigmoideo) en un entorno limitado (Tomado de Krebs, 2014).

El gréfico muestra la relacion entre el potencial bidtico, la resistencia ambiental
y el crecimiento de una poblacién, que sélo podra alcanzar cierto limite o tamafio
enfuncion de la capacidad que presente el ambiente para sostenerlos, debido a que
el espacio se satura y el alimento se acaba lo que origina una resistencia ambiental
(Odum, 1972; Boughey, 1973).
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Este equilibrio se conoce como capacidad de carga del ambiente y representa
el tamano poblacional maximo que un entorno puede sostener de manera estable
a largo plazo.

Este limite se conoce desde el punto de vista ecoldgico como capacidad de
carga del ambiente y se denota como “"K" que es la densidad maxima posible de una
poblacidn dada, que pueda ser soportada por el ambiente sin que se agote el alimento
o el espacio, ecolégicamente también se dice, que no sobrepasando dicha densidad
no se manifestaran tan drasticamente la gama de relaciones intraespecificas en el
seno de la poblacién para que no disminuya el tamafo poblacional o se extinga la
poblacidn, lo que ocurriria si se rebasa dicha capacidad (Figura 3.29) (Odum, 1972).

Formalizacion matematica del modelo de crecimiento logistico

Cuando la poblacion crece, la densidad se incrementa, pero al alcanzar altas
densidades en la naturaleza la tasa de incremento decrece, a una densidad maxima
ya no se incrementa esta tasa por lo tanto la tasa de incremento depende de la
densidad y se establece la siguiente relacion:

d—N= rN(K_N)
dt K

Este modelo es una ecuacion diferencial no lineal que se conoce como ecuacion
diferencial de Bernoulli que es una ecuacién de primer orden, homogéneay no
linealy propuesta por Verhulst en 1838 (Rabinovich, 1978, 1980). Es el modelo mas
simple del crecimiento de una poblacién en un medio con limitaciones en espacio
y alimento motivado por la abundancia de la poblacién (Figura 29) (Odum, 1972;
Boughey, 1973; Brower y Zar, 1984; Hutchinson, 1980; Krebs, 1994; Pianka, 1994).
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Figura 3.29. Incremento exponencial y sigmoideo de la densidad (N) con el tiempo
para modelos de reproduccion continua. La ecuacion que da el incremento
sigmoideo es la ecuacion logistica (Tomado de Begon et al. 2006).

Trabajar con este modelo es muy complicado y para efectos de evaluaciones se
utiliza el modelo integrado que se conoce como la ecuacidn general de crecimiento
poblacional logistico (Odum, 1972; Emlen, 1973; Cox, 1976; Rabinovich, 1978, 1980;
Brower y Zar, 1984; Begon y Mortimer, 1981; Krebs, 1994):

K

Ne=—=
1+

Donde:
N, = es el tamafo de la poblacion al tiempo “t”
K = capacidad de carga del ambiente

e = base de los logaritmos naturales
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r=tasa intrinseca de crecimiento per capita

a= constante del modelo que representa un factor de proporcionalidad al
numero inicial de individuos (se habla del efecto de la densodependencia)
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Dinamica del crecimiento logistico

Esta ecuacién esta representada por la curva sigmoidea o en forma de “S". El
crecimiento poblacional descrito por el modelo logistico presenta tres fases principales
segun la mayoria de los autores (Figura 30):

1. Fase inicial: cuando el tamafo poblacional es bajo, la disponibilidad de
recursos es alta y el crecimiento es aproximadamente exponencial.

2. Fase de desaceleracion: conforme aumenta la densidad poblacional, la
competencia intraespecifica reduce la tasa de crecimiento.

3. Fasede equilibrio:la poblacion se estabiliza alrededor de la capacidad de
carga del ambiente, donde las tasas de natalidad y mortalidad tienden a
equilibrarse.

Emmel (1975) introduce una cuarta fase llamada de adaptacién (Figura 3.30.):

FASE I. Establecimiento o aceleracion. Los organismos se estan ajustando a las
condiciones ambientales, el crecimiento en un principio es lento por un tiempoy su
duracion estard en funcion de la tasa de crecimiento y del tamafio de la poblacién.

FASE II. Exponencial. El crecimiento de los organismos es de tipo exponencial
y de forma muy rdpida, si no hay limitaciones en espacio y alimento.

FASE lll. Inflexion. El crecimiento ilimitado se manifiesta hasta que se notan los
factores dependientes de la densidad (falta de alimento, espacio, etc), por lo que el
ritmo de crecimiento ya no sigue acelerado, sino que empieza a retrasarse hasta que
la curva llega a cambiar de direccion. A este punto se le llama punto de inflexidn,
que es donde la curva cambia de concavidad y entra en una fase de desaceleracién,
donde el crecimiento se detiene y la tasa de crecimiento y el incremento de la
poblacion declina.

FASE IV. Constante o asintota o estacionaria. En esta fase la curva se hace asintota
y es donde matematicamente N, =K que en condiciones naturales una poblacién no
mantiene una N, méaxima constante, sino que presenta ciertas fluctuaciones. Esta
asintota estd determinada cuando la tasa de crecimiento es igual a cero. El modelo
refleja los tres tipos de crecimiento exponencial visto con anterioridad.
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Figura 3.30. Crecimiento logistico. Curva tedrica en forma de “S”,
donde se muestran las diferentes fases o etapas de desarrollo en
el crecimiento poblacional en un ambiente limitado.

Para obtener las constantes del crecimiento logistico también se linealiza la
ecuacion quedando de la siguiente forma:

)
In =q-rt
N

"o n

que es la ecuacidon de unarecta de laformay =a-bx donde “r" representa el valor
absoluto de la pendiente y “a” queda definido como la ordenada al origen, ambas
pueden ser obtenidas mediante un analisis de regresién por minimos cuadrados

(Cox, 1976; Brower y Zar, 1984).

Supuestos del modelo de crecimiento poblacional logistico

El modelo de crecimiento poblacional logistico, aunque mas realista que el
modelo exponencial, sigue siendo una representacién simplificada de la dindmica
poblacional. Su correcta interpretacion requiere reconocer los supuestos ecoldgicos
y demograficos en los que se fundamenta. Estos supuestos limitan su aplicabilidad
y explican tanto su utilidad como sus limitaciones.

1. Dependencia de la densidad lineal y negativa

Se asume que la tasa de crecimiento poblacional disminuye de manera progresiva
y lineal conforme aumenta el tamafo de la poblacién. En este contexto, el efecto
de la densidad se manifiesta como una retroalimentacién negativa que reduce el
crecimiento a medida que la poblacion se aproxima a la capacidad de carga (K).

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3




2. Capacidad de carga constante

El modelo supone que la capacidad de carga del ambiente es un valor fijoen el
tiempo y el espacio. Esto implica que la disponibilidad de recursos, las condiciones
ambientalesy las interacciones ecoldgicas permanecen constantes, lo cual rara vez
ocurre en ambientes naturales.

3. Respuestainmediata a los cambios en densidad

Se asume que los efectos de la densidad poblacional sobre la natalidad y la
mortalidad son inmediatos, sin retardos temporales. En otras palabras, la poblacion
ajusta instantdneamente su tasa de crecimiento en respuesta a los cambios en su
tamano.

4. Poblacion cerrada

El modelo considera poblaciones cerradas, o bien situaciones en las que las tasas
de inmigracién y emigracion se compensan entre si. Por lo tanto, el crecimiento
poblacional depende exclusivamente de los procesos demograficos de natalidad
y mortalidad.

5. Estructura poblacional constante

Se asume que la estructura por edades, la proporcion de individuos reproductivos
y la composicion genética de la poblacidn no cambian a lo largo del tiempo. Esto
permite describir la dindmica poblacional utilizando una Unica tasa de crecimiento.

6. Ambiente homogéneo

El modelo presupone un ambiente espacialmente homogéneo, sin variaciones
locales significativas en la disponibilidad de recursos, condiciones fisicas o interacciones
bioldgicas.

7. Ausencia de perturbaciones externas

No se consideran eventos estocasticos o perturbaciones externas como sequias,
incendios, epidemias o intervenciones humanas que puedan alterar abruptamente
el tamafo poblacional.

Reconocer estos supuestos es fundamental para entender que el modelo
logistico no describe fielmente la complejidad de las poblaciones naturales, sino
gue proporciona un marco tedrico para analizar la regulacién poblacional bajo
condiciones idealizadas. Las desviaciones observadas en poblaciones reales, como
fluctuaciones, sobrepasos u oscilaciones, surgen precisamente cuando uno o varios
de estos supuestos no se cumplen.

Este analisis de los supuestos del modelo logistico prepara el terreno conceptual
para abordar enfoques mas complejos, como modelos con retardos, variabilidad
ambiental, estructura por edades o interacciones entre especies (Odum, 1972;
Boughey, 1973; Begon et al., 1990).
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Regulacién poblacional y mecanismos densodependientes

La regulacion poblacional se refiere al conjunto de procesos mediante los cuales
eltamafno de una poblacidn tiende a mantenerse dentro de ciertos limites, evitando
tanto el crecimiento indefinido como la extincién inmediata. Desde la perspectiva
dela ecologia de poblaciones, la regulacion emerge cuando la tasa de crecimiento
poblacional depende del tamafio o densidad de la poblacidn, es decir, cuando el
crecimiento es densodependiente.

En el modelo de crecimiento exponencial, la tasa intrinseca de crecimiento
(r) se mantiene constante e independiente del tamafio poblacional. Sin embargo,
esta condicion rara vez se cumple en la naturaleza. A medida que el nimero de
individuos aumenta, los recursos disponibles por individuo disminuyen, se intensifica
la competencia intraespecifica y se modifican las tasas de natalidad y mortalidad.
Como consecuencia, la tasa real de crecimiento poblacional disminuye conforme
aumenta la densidad.

El modelo logistico incorpora explicitamente este principio al introducir la
capacidad de carga (K) y al establecer que la tasa de crecimiento poblacional decrece
linealmente con el aumento del tamafo poblacional. De este modo, la regulacion
poblacional surge como una consecuencia directa de la dependencia de la densidad,
y no como un equilibrio estatico, sino como un balance dindmico entre procesos
opuestos (Figura 3.31).

(a) (b) (c)
3r °
100 o-.

s 5 .
o 60 3 P
i 5 5 i
s 2r E £ /
=] = 3 /
© &40 2 &
= 7y @ P
= © @ 50 '
£ E 2 /
S 1| £ s 4
< < 20 ) 2 o

QL. al¥ °
T S R T S 1 "y | I 1 1 | I
10 20 30 1960 1970 1980 50 100 150 200 250 300 of d:ys
Time (h) Year NDJFMAMUJJA

Month

Figura 3.31. Ejemplos reales de crecimiento poblacional en forma de S. (a) La
bacteria Lactobacillus sakei (medida en gramos de «masa seca celular» (CDM) por
litro) cultivada en caldo nutritivo. (Segun Leroy y de Vuyst, 2001). (b) La poblacién

del giu Connochaetes taurinus, de la regién del Serengeti en Tanzania y Kenia,
parece estabilizarse tras aumentar desde una baja densidad causada por la peste
bovina. (Segun Sinclair y Norton-Griffiths, 1982; Deshmukh, 1986). (c) La poblacion

de brotes del Juncus gerardi anual en un habitat de marisma salada en la costa

oeste de Francia. (Segun Bouzille et al., 1997 tomado de Begon et al., 2006).
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Mecanismos densodependientes

Los mecanismos densodependientes son aquellos procesos cuyo efecto sobre
el crecimiento poblacional se intensifica o debilita en funcién de la densidad de la
poblacién. Entre los mds importantes se encuentran:

e Competencia intraespecifica: el aumento de la densidad incrementa la
competencia por alimento, espacio, refugio y sitios de reproduccién, lo que
reduce el éxito reproductivo y/o incrementa la mortalidad.

e Regulacién por recursos: la disponibilidad limitada de recursos conduce
a una reduccién progresiva de la tasa de natalidad o a un aumento de la
mortalidad conforme la poblacién se aproxima a (K).

e Interacciones biolégicas: aunque no estdn explicitamente incluidas en el
modelo logistico simple, procesos como la depredacion, el parasitismo y
las enfermedades suelen intensificarse a altas densidades y actuar como
factores reguladores.

e Cambios fisioldgicos y conductuales: el estrés asociado a altas densidades
puede alterar la reproduccién, el crecimiento individual y la supervivencia.

Estos mecanismos actian de forma integrada, modificando los componentes
demograficos fundamentales, natalidad y mortalidad, y generando una
retroalimentacién negativa que limita el crecimiento poblacional.

Regulacion poblacional como proceso dinamico

Esimportante enfatizar que la regulacion poblacional no implica que el tamafo
de la poblacién permanezca constante en el tiempo. Incluso en poblaciones reguladas,
el tamano poblacional puede fluctuar alrededor de la capacidad de carga como
respuesta a variaciones ambientales, perturbaciones externas o cambios internos en
la estructura de la poblacién. El modelo logistico cldsico representa una aproximacion
idealizada de este proceso regulatorio.

Variaciones del modelo logistico: retardos, sobrepasos y oscilaciones

Aunque el modelo logistico simple proporciona una primera aproximacién
al crecimiento regulado, asume que la respuesta de la poblacién a los cambios en
densidad es inmediata. En poblaciones reales, esta suposicidon rara vez se cumple.
Como resultado, se han desarrollado variaciones del modelo logistico que incorporan
retardos temporales y generan dindmicas mds complejas, como sobrepasos y
oscilaciones.
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Retardos en la respuesta densodependiente

Un retardo ocurre cuando el efecto de la densidad poblacional sobre la natalidad
o la mortalidad no se manifiesta de forma instantanea, sino después de un cierto
intervalo de tiempo. Estos retardos pueden originarse por diversas razones, entre ellas:

e ciclos devida largos,

e tiempo necesario para que la escasez de recursos afecte la reproduccion,
e acumulacion progresiva de estrés o dano fisioldgico,

e respuesta retardada de depredadores o patdgenos.

Cuando se incorporan retardos al modelo logistico, la poblaciéon puede continuar
creciendo incluso después de haber alcanzado o superado la capacidad de carga.

Sobrepasar de la capacidad de carga

El sobrepaso ocurre cuando el tamafio poblacional excede temporalmente la
capacidad de carga del ambiente. En este escenario, la poblacién utiliza recursos
acumulados o reservas ambientales, pero esta situacidon no es sostenible. Como
consecuencia, el sobrepaso suele ir seguido de una disminucidn poblacional, a veces
abrupta, debido al agotamiento de los recursos o al aumento de la mortalidad.

Este comportamiento no contradice el concepto de regulacidon poblacional,
sino que refleja la naturaleza dindmica y no instantdnea de los mecanismos
densodependientes.

Oscilaciones poblacionales

Cuando los retardos son suficientemente grandes, el sistema poblacional puede
entrar en un régimen de oscilaciones alrededor de la capacidad de carga. En lugar
de estabilizarse en un valor cercano a (K), la poblacidn alterna fases de crecimientoy
decrecimiento, generando fluctuaciones periddicas o cuasi-periddicas en el tamafio
poblacional (Figura 3.32).

Estas oscilaciones pueden ser:

e amortiguadas, cuando la amplitud de las fluctuaciones disminuye con el
tiempo hasta alcanzar un equilibrio,

e persistentes, cuando las fluctuaciones se mantienen en el tiempo,

¢ inclusoinestables, cuando las variaciones aumentany conducen a colapsos
poblacionales.
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Figura 3.32. Ejemplos de crecimiento poblacional con
diferentes oscilaciones (Tomado de Krebs, 2014).

Las variaciones del modelo logistico ponen de manifiesto que la regulacion
poblacional no es un proceso simple ni uniforme. La dependencia de la densidad,
los retardos temporales y la variabilidad ambiental interactian para producir una
amplia gama de dindmicas poblacionales. En este contexto, el modelo logistico clsico
debe entenderse como un punto de partida conceptual que permite avanzar hacia
interpretaciones mas realistas del crecimiento y la regulacién de las poblaciones
naturales.

En la siguiente figura y tabla 3. se comparan los supuestos de los modelos de
crecimiento poblacional exponencial y logistico, con la finalidad de presentar claridad
conceptual (Figura 3.33, Tabla 3. 3).

Geometric

Logistic

Population size

Time

Figura 3.33. Crecimiento poblacional: crecimiento geométrico en un entorno ilimitado
y crecimiento logistico (sigmoideo) en un entorno limitado (Tomado de Krebs, 2014).
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Tabla 3. 3. Comparacién de los modelos de crecimiento exponencial y logistico.

Aspecto

Dependencia de
la densidad

Tasa de
crecimiento (r)

Capacidad de
carga (K)

Disponibilidad
de recursos

Competencia
intraespecifica

Poblacién abierta
o cerrada

Respuesta a cambios
en densidad

Estructura
poblacional

Variabilidad
ambiental

Crecimiento a
largo plazo

Forma de la curva
de crecimiento

Realismo ecoldgico

CONSIDERACIONES MODERNAS EN LA MODELIZACION

Modelo exponencial

No existe dependencia
de la densidad; |la tasa de
crecimiento es independiente
del tamafio poblacional
Constante y maxima; representa el
potencial intrinseco de crecimiento

No considerada

llimitada y constante

Ausente
Poblacién cerrada o con

inmigracién y emigracién
equilibradas

Inmediatay sin
retroalimentacion negativa

Constante; no se considera
estructura por edades ni genética

Ambiente estable y homogéneo

Crecimiento indefinido

Curva exponencial en forma de “J”

Muy bajo; modelo
puramente idealizado

DEL CRECIMIENTO POBLACIONAL

El modelo de crecimiento logistico, a pesar de su elegancia y simplicidad,
representa una idealizacion de las dindmicas poblacionales. La ecologia moderna,
apoyada por herramientas estadisticas avanzadas y datos experimentales de alta
calidad, ha comenzado a confrontar estos modelos tedricos con la complejidad
del mundo real. Un desafio central es que las poblaciones naturales no sélo estan
limitadas por la capacidad de carga, sino que también estan sujetas a fluctuaciones
estocasticas, es decir, a variaciones aleatorias inherentes a los procesos demograficos.

Modelo logistico

Existe dependencia de la
densidad; la tasa de crecimiento
disminuye conforme aumenta
el tamaio poblacional

Constante, pero su efecto
se ve modulado por la
densidad poblacional

Considerada explicitamente
como limite ambiental
del crecimiento

Limitada; disminuye
progresivamente conforme
aumenta la poblacion

Presente e intensificada
a altas densidades

Poblacién cerrada o con
inmigracién y emigracion
equilibradas

Inmediata y con
retroalimentacién negativa

Constante; no se
considera estructura por
edades ni genética

Ambiente estable y homogéneo
Crecimiento limitado que
converge a un equilibrio

alrededor de (K)

Curva sigmoidea en forma de “S”

Moderado; incorpora regulacion
densodependiente basica
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Un estudio clave de Rosenbaum y Fronhofer (2023) utilizando microcosmos
experimentales con el protista Tetrahymena thermophila destaca una distincion
fundamental para entender estas fluctuaciones: la diferencia entre error de proceso
y error de observacion.

e Errorde proceso: Se refiere a la variabilidad estocastica real en la dindmica de
la poblacién, como las fluctuaciones aleatorias en las tasas de natalidad y mortalidad.
Es una caracteristica intrinseca del sistema biolégico.

e Error de observacion: Representa la imprecision en la medicién del tamafo
poblacional. Es una limitacion del método de muestreo, no de la poblacién en si.

Tradicionalmente, los modelos se ajustaban a los datos intentando minimizar
la distancia entre la curva tedrica y los puntos observados (un método conocido
como trajectory matching), lo cual asume que toda la variabilidad se debe al error
de observacion. Sin embargo, Rosenbaum y Fronhofer (2023) demuestran que este
enfoque puede llevar a estimaciones sesgadas de los pardmetros poblacionales,
como la tasa intrinseca de crecimiento (r) y la capacidad de carga (K) .

Para abordar esta complejidad, se han desarrollado enfoques estadisticos mas
sofisticados, como los modelos de espacio de estados (State-Space Models, SSM).
Estos modelos son capaces de separar y estimar simultdneamente tanto el error de
proceso como el de observacién, proporcionando una representacion mas fiel de la
dindmica poblacional. Los hallazgos sugieren que, aungue los modelos deterministicos
como el logistico pueden ser adecuados cuando la estocasticidad ambiental es baja
y los datos son precisos, los modelos de espacio de estados ofrecen una robustez y
precisidon superiores en escenarios mas complejos y realistas.

Esta perspectiva moderna no invalida el modelo logistico, sino que lo contextualiza
como un pilar fundamental sobre el cual se construyen modelos mas detallados que
incorporan la incertidumbre y la variabilidad inherentes a los sistemas ecoldgicos.

MODELOS ALTERNATIVOS DE CRECIMIENTO
DENSODEPENDIENTE: EL MODELO DE BEVERTON-HOLT

Si bien el modelo logistico es el mas conocido para describir el crecimiento
dependiente de la densidad, no es el Unico. Una alternativa importante es el modelo
de Beverton-Holt, que surge de estudios en pesquerias pero es aplicable a una
amplia gama de poblaciones.

A diferencia del modelo logistico, donde la tasa de crecimiento per capita
disminuye linealmente con la densidad, el modelo de Beverton-Holt propone una
relacion hiperbdlica.
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La formulacién en tiempo continuo del modelo de Beverton-Holt es la siguiente:
dN /dt=(b/ 1+ BN -d) N,

Donde:

e b eslatasade natalidad maxima a baja densidad.

e deslatasa de mortalidad, asumida como constante.

e Besun parametro que escala la reduccién de la natalidad con la densidad.

En este modelo, la tasa de natalidad per capita (b / (1 + \beta N)) decrece a
medida que la poblacién (V) aumenta, pero nunca llega a cero. La tasa intrinseca
de crecimiento a densidades bajas esr=b - d, y la capacidad de cargaesK=r_0/
(\beta d).

Rosenbaumy Fronhofer (2023) compararon directamente el ajuste del modelo
logistico y el de Beverton-Holt a datos experimentales. Sus resultados indican que
ambos modelos pueden describir adecuadamente los datos de crecimiento de una
sola especie, y la eleccidn entre uno y otro puede depender de los mecanismos
bioldgicos subyacentes que regulan la poblacion. Por ejemplo, si la competencia
afecta principalmente a la supervivencia (mortalidad), el modelo logistico podria ser
mas apropiado, mientras que si afecta a la fecundidad (natalidad), el de Beverton-
Holt podria ofrecer una mejor descripcion.

DEPENSACION Y EL EFECTO ALLEE

Los modelos logisticos y de Beverton-Holt asumen que la tasa de crecimiento
per capita es maxima cuando la densidad poblacional es muy baja. Sin embargo, en
muchas especies, las bajas densidades pueden ser perjudiciales para el crecimiento
o la supervivencia, un fenédmeno conocido como depensacién o efecto Allee. Este
efecto puede surgir por diversas razones, como la dificultad para encontrar pareja,
la reduccion de la defensa cooperativa contra depredadores o la ineficacia en la
alimentacién en grupo.

Cuando el efecto Allee es lo suficientemente fuerte como para que la tasa
de crecimiento per capita se vuelva negativa por debajo de un cierto umbral de
densidad, se habla de un efecto Allee fuerte, que puede llevar a una poblacién ala
extincion si cae por debajo de ese umbral critico.

Para incorporar este fendmeno, los modelos de crecimiento pueden ser
modificados. Por ejemplo, el modelo logistico con un término de efecto Allee se
puede formular de la siguiente manera, segun lo presentado por Rosenbaum y
Fronhofer (2023):
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dN/dt=(b/T+BN-d-n/1+yN)N
Donde:

* 1 (eta) representa la magnitud del efecto Allee (la maxima reduccién en la
tasa de crecimiento a baja densidad).

¢ y(gamma) controla cdmo disminuye el efecto Allee a medida que la densidad
aumenta.

La inclusion del efecto Allee es crucial para la biologia de la conservacion, ya
que implica la existencia de umbrales poblacionales por debajo de los cuales la
recuperacién de una especie amenazada se vuelve improbable sin intervencién.
Identificar y cuantificar el efecto Allee a partir de datos empiricos es un desafio, ya
que requiere observaciones precisas a densidades poblacionales muy bajas, pero
es fundamental para predecir la viabilidad de poblaciones pequenas, (Rosenbaum
y Fronhofer, 2023).

MODELOS ESTRUCTURADOS POR EDAD: BASES
CONCEPTUALES Y DEMOGRAFICAS

1. La edad como variable demografica fundamental

En ecologia de poblaciones, la abundancia describe Uinicamente el nimero total
de individuos que conforman una poblacidn; sin embargo, este parametro, por si
solo, resulta insuficiente para comprender su funcionamiento interno, ya que no
proporciona informacion sobre las diferencias demogréficas y bioldgicas entre los
individuos que la integran (Smith y Smith, 2007). En la mayoria de las poblaciones
naturales, los individuos no son idénticos ni atraviesan los mismos procesos vitales
de manera simultdnea. Salvo en casos particulares como muchas plantas anuales
y numerosos insectos en los que cada generacidn completa su ciclo de vida dentro
de una misma estacion sin coexistir con la siguiente, las poblaciones presentan
generaciones superpuestas y, por tanto, una estructura interna definida.

Desde una perspectiva demografica, esta heterogeneidad se organiza
fundamentalmente a partir de la edad, entendida no sélo como el tiempo cronoldgico
transcurrido desde el nacimiento o la germinacion, sino como una variable que
resume la historia de supervivencia y reproduccion de un individuo. La edad constituye
el criterio central para agrupar individuos en clases con probabilidades similares
de supervivencia y fecundidad, lo que la convierte en un eje clave para el analisis
poblacional.
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La estructura por edad se define como la cantidad o proporcién de individuos
que pertenecen a diferentes clases etarias dentro de una poblacién (Smith y Smith,
2007). Su importancia radica en que las tasas vitales no se distribuyen de manera
uniforme a lo largo del ciclo de vida. La reproduccién suele restringirse a determinados
intervalos de edad, mientras que la mortalidad puede concentrarse en etapas
especificas, particularmente en edades tempranas o avanzadas. En consecuencia,
las proporciones relativas de los distintos grupos etarios influyen directamente
en la velocidad con la que una poblacidn crece, se mantiene estable o disminuye.

Desde un enfoque ecoldgico funcional, las poblaciones suelen dividirse en
grandes clases de edad o etapas del ciclo de vida, cominmente denominadas pre
reproductiva, reproductiva y posreproductiva. Un ejemplo clasico es la poblacion
humana, que puede clasificarse en individuos jovenes, adultos en edad reproductiva
y laboral, y personas de la tercera edad (Smith y Smith, 2007). No obstante, la
duracion de cada etapa y su influencia sobre la dindmica poblacional dependen
estrechamente del ciclo de vida de la especie. En organismos anuales, la duracion de
la fase pre reproductiva tiene poca influencia sobre la tasa de crecimiento poblacional;
en contraste, en especies con tiempos de gestacion prolongados o maduracién
tardia, este periodo ejerce un efecto profundo sobre la dindmica demografica. Las
especies de vida corta suelen presentar incrementos poblacionales rdpidos y cortos
intervalos generacionales, mientras que las especies longevas como elefantes y
ballenas, muestran incrementos lentos y amplias separaciones entre generaciones
(Smith y Smith, 2007).

Desde el punto de vista demografico, la edad permite establecer clases discretas
(x, x+1, x+2, ...) que constituyen la base matematica de las tablas de vida y de los
modelos matriciales. En estos enfoques, la edad se maneja como una variable
gue avanza en intervalos regulares, lo cual resulta particularmente adecuado
para poblaciones con reproduccidn estacional y dindmica en tiempo discreto. Esta
formalizacion conecta directamente la biologia del ciclo de vida con la dindmica
poblacional y justifica el desarrollo de modelos estructurados por edad.

2. Estimacion de la edad en poblaciones naturales

Para describir formalmente la estructura por edad de una poblacién es
indispensable contar con métodos que permitan estimar la edad de los individuos.
En poblaciones humanas esta tarea resulta relativamente sencilla; sin embargo, en
poblaciones naturales representa un desafio metodoldgico considerable (Smith y
Smith, 2007). El método mds preciso consiste en marcar individuos jovenes y dar
seguimiento a su supervivencia a lo largo del tiempo, lo que permite conocer con
exactitud la edad de cada organismo. No obstante, este enfoque requiere grandes
tamafnos de muestra y periodos prolongados de observacién, lo que lo hace costoso
y logisticamente complejo.
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Por esta razon, los ecélogos recurren con frecuencia a métodos indirectos,
menos precisos, pero operativamente viables. En animales silvestres, la edad puede
inferirse a partir del andlisis de restos de individuos muertos. En ungulados y otros
mamiferos, se emplean criterios como el desgaste y reemplazo dental, los anillos
de crecimiento en el cemento de los dientes o los anillos anuales en los cuernos. En
aves, los cambios y el desgaste del plumaje permiten distinguir, en ciertas especies,
entre individuos jévenes, subadultos y adultos (Smith y Smith, 2007).

En las plantas, los estudios sobre estructura por edad son relativamente escasos,
principalmente debido a la dificultad para determinar la edad real de los individuos y
ala distincién entre individuos genéticos (genetes) y ramets clonales. En silvicultura,
se ha utilizado el didmetro del tronco a la altura del pecho como un indicador
indirecto de edad, bajo el supuesto de que el didmetro aumenta con el tiempo.
Sin embargo, este supuesto se cumple principalmente en arboles dominantes del
dosel, mientras que los individuos del sotobosque, plantones y juveniles pueden
presentar didametros pequefos pese a tener edades similares a las de arboles grandes,
debido a limitaciones de luz, agua o nutrientes (Smith y Smith, 2007). En arboles
con crecimiento estacional, el conteo de anillos anuales permite una estimacién
mas precisa de la edad, mientras que en plantas herbaceas de vida corta el marcaje
y seguimiento de plantulas sigue siendo el método mas confiable.

3. REPRESENTA’CI()N DE LA ESTRUCTURA POR EDAD DE
UNA POBLACION: ; QUE SON Y PARA QUE SIRVEN?

Una herramienta descriptiva fundamental para representar la estructura por edad
de una poblacién son las pirdmides de edad, las cuales constituyen instantdneas de
la poblaciéon en un momento determinado y muestran los tamafios relativos de los
distintos grupos etarios. Estas representaciones reflejan directamente los patrones
de mortalidad y reproduccion especificos de cada edad, permitiendo visualizar
cdmo se distribuyen los individuos jévenes, adultos y viejos dentro de la poblacién
(Smith y Smith, 2007).

Las pirdmides de edad son representaciones graficas que organizan a los
individuos de una poblacién en clases de edad o estadios ontogenéticos, lo que
facilita la comprensién de la estructura poblacional y su dindmica. Desde una
perspectiva ecoldgica, la estructura por edad constituye un componente central de
la dindmica poblacional, ya que determina el potencial de crecimiento, la estabilidad
demograficaylarespuesta de la poblacion frente a cambios ambientales. En general,
una poblacién con una alta proporcion de individuos jovenes tendrd mayor capacidad
de aumentar su tamano en el futuro que una poblacién dominada por individuos
adultos o envejecidos (Begon et al., 2006; Krebs, 2014).
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Estas representaciones no sélo describen cdmo estd conformada la poblacion
en un momento dado, sino que también permiten inferir procesos demograficos
subyacentes, como las tasas de reclutamiento, la supervivencia diferencial entre
edades y la presion selectiva que actla sobre distintos estadios del ciclo de vida
(Ricklefs y Miller, 1999). Por esta razdn, las pirdmides de edad son herramientas
clave para interpretar el estado actual de una poblacién y anticipar su posible
trayectoria futura.

En ecologia, las pirdmides de edad pueden construirse con base en edades
cronoldgicas (por ejemplo, afos de vida) o utilizando estadios funcionales, como larvas,
juveniles y adultos reproductivos. Esto es especialmente relevante en organismos
con ciclos de vida complejos, como muchos invertebrados, peces y plantas, donde
los estadios del desarrollo tienen funciones ecoldgicas claramente diferenciadas. En
ambos casos, el objetivo es el mismo: comprender cémo se distribuyen los individuos
dentro de la poblaciény qué implicaciones tiene esa distribucion para su persistencia,
crecimiento y regulacién a lo largo del tiempo (Figura 3.34) (Begon et al., 2006).
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Figura 3.34. Pirdmides de una poblacion de acuerdo a sus etapas
reproductivas (Tomado de Smith y Smith, 2007).

¢COmo se interpreta una piramide de edad?

La forma de la pirdmide de edad refleja directamente los patrones de natalidad
y mortalidad de la poblacién. Una base amplia indica una alta incorporacién de
individuos jévenes, mientras que una base estrecha sugiere un bajo reclutamiento.
De manera similar, la presencia o ausencia de individuos en edades avanzadas
proporciona informacién sobre la supervivencia adulta.

TIPOS DE PIRAMIDES DE EDAD Y SU SIGNIFICADO ECOLOGICO

De manera general, las pirdmides de edad se clasifican en tres tipos basicos
segun su forma: expansiva, estacionaria y regresiva. Cada una refleja combinaciones
particulares de natalidad, mortalidad y supervivencia, y se asocia con distintos estados
dindmicos de la poblacién (Figura 3.35).

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3




Progresiva Estacionaria Regresiva

65

Edades

0

IGN - Atlas Nacional Interactivo de Argentina

Figura 3.35. Pirdmides de poblacidn y sus formas generales
(Tomado de https://ide.ign.gob.ar/portal/apps).

Piramide de edad expansiva: poblaciones en crecimiento

La pirdmide de edad expansiva se caracteriza por una base muy ancha y un
estrechamiento progresivo hacia las edades mayores. Esta forma indica que la
poblacion produce una gran cantidad de individuos jovenes, lo que se traduce en
una alta proporcién de organismos en los primeros grupos etarios. Sin embargo,
también refleja que muchos de estos individuos no alcanzan la edad adulta, debido
a una elevada mortalidad en los primeros estadios del ciclo de vida (Figura 3.36).
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Figura 3.36. Representacion tedrica de una piramide de edad expansiva, caracterizada
por una base amplia que indica una alta proporcién de individuos jévenes y un
estrechamiento progresivo hacia las edades mayores. Este tipo de estructura es tipico
de poblaciones con altas tasas de natalidad y elevada mortalidad en los primeros
estadios de vida, y se asocia con un alto potencial de crecimiento poblacional.
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Este tipo de estructura es tipico de poblaciones con altas tasas de natalidad y
elevada mortalidad temprana, un rasgo comuin en muchas especies con estrategias
de historia de vida tipo r (Begon et al., 2006). Desde una perspectiva ecoldgica, una
pirdmide expansiva sugiere que la poblacién tiene un alto potencial de crecimiento,
siempre que las condiciones ambientales permitan que una fracciéon suficiente de
los individuos jévenes sobreviva hasta alcanzar la madurez reproductiva.

Las pirdmides expansivas son frecuentes en poblaciones que colonizan ambientes
nuevos o perturbados, asi como en especies con reproduccién masivay poco o nulo
cuidado parental. Este patrén es comUn en numerosos insectos, peces y plantas
anuales, donde la produccién de grandes cantidades de descendencia compensa
las altas tasas de mortalidad temprana y favorece el rapido incremento poblacional
cuando las condiciones son favorables (Ricklefs y Miller, 1999; Begon et al., 2006).

Ejemplo ecoldgico: una poblacidn de peces estuarinos con desove masivo
presenta muchos huevos y larvas, pero solo una fraccién pequena sobrevive hasta la
edad adulta. La piramide resultante muestra una base amplia y una cima estrecha.
En la Figura 3.37, se presenta con fines diddcticos las tres formas de pirdmides de
edad en poblaciones humanas con datos reales.
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Figura 3.37. Ejemplo de pirdmides de edad en poblaciones humanas construidas a
partir de datos reales que ilustran los tres patrones generales de estructura poblacional:
expansivo, estacionario y regresivo. Estas representaciones permiten comparar cémo
las diferencias en natalidad y mortalidad se reflejan en la forma de la pirdmide.
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Piramide de edad estacionaria: poblaciones estables

La pirdmide de edad estacionaria presenta una base de tamaio similar a
los grupos de edades intermedias, con una reduccién gradual en las clases mas
viejas (Figura 3.38). Esta forma indica que las tasas de natalidad y mortalidad se
encuentran aproximadamente equilibradas, de modo que la cantidad de individuos
que nacen es cercana a la cantidad de individuos que mueren. Como resultado, el
tamano poblacional se mantiene relativamente constante a lo largo del tiempo
(Krebs, 2014).Desde una perspectiva ecoldgica, este tipo de estructura se asocia con
poblaciones que se encuentran cercanas a la capacidad de carga del ambiente. En
estas condiciones, la competencia por recursos y otros mecanismos de regulacion
densodependiente actlan limitando el crecimiento poblacional y manteniendo un
estado de estabilidad demogréfica.
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NGmero de individuos

Figura 3.38. Modelo tedrico de una pirdmide de edad estacionaria, donde las clases
de edad jovenesy adultas presentan tamafos similares, lo que refleja un equilibrio
aproximado entre natalidad y mortalidad. Esta estructura es caracteristica de
poblaciones estables que se encuentran cerca de la capacidad de carga del ambiente.

Las pirdmides estacionarias son caracteristicas de poblaciones estables de
vertebrados, plantas perennesy otros organismos con ciclos de vida largos, en los
que la supervivencia adulta es relativamente alta y la reproduccién estd regulada por
factores ambientalesy bioldgicos (Begon et al., 2006). Este tipo de estructura refleja
poblaciones que persisten en el tiempo sin presentar incrementos o disminuciones
marcadas en su tamano.
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Ejemplo ecolégico: una poblacion de mamiferos medianos o de plantas perennes
que habita un ecosistema poco perturbado suele presentar una pirdmide de edad
cercana al estado estacionario, lo que evidencia una dindmica poblacional regulada
por la disponibilidad de recursos y las interacciones intraespecificas. En la Figura 3.39,
se presenta con fines didacticos las tres formas de pirdmides de edad en poblaciones
humanas y datos reales.
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Figura 3.39. Ejemplo de pirdmides de edad en poblaciones humanas construidas a
partir de datos reales que ilustran los tres patrones generales de estructura poblacional:
expansivo, estacionario y regresivo. Estas representaciones permiten comparar cémo
las diferencias en natalidad y mortalidad se reflejan en la forma de la piramide.

Piramide de edad regresiva o constrictiva: poblaciones en declive

La pirdmide de edad regresiva o constrictiva se distingue por una base estrecha
y una mayor proporcién de individuos en edades adultas y viejas, junto con una
baja representacién de individuos juveniles (Figura 3.40). Esta estructura indica un
bajo reclutamiento, es decir, una incorporacién reducida de nuevos individuos a la
poblacidén. Este patrdn suele estar asociado con bajas tasas de reproduccion, alta
mortalidad temprana o con el deterioro de las condiciones ambientales que afectan
la supervivencia de los estadios iniciales del ciclo de vida (Smith y Smith, 2007).
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Figura 3.40. Representacién tedrica de una piramide de edad regresiva, distinguida
por una base estrecha y una mayor proporcién relativa de individuos adultos y viejos.
Este patrén indica un bajo reclutamiento de individuos jévenes y suele asociarse con

poblaciones en declive o sometidas a condiciones ambientales desfavorables.

Desde una perspectiva ecoldgica, una pirdmide regresiva constituye una sefal
de advertencia, ya que sugiere que la poblacidon podria encontrarse en declive.
Cuando la escasa incorporacion de individuos jéovenes no compensa la mortalidad
delos adultos, el tamafo poblacional tiende a disminuir con el tiempo. Este tipo de
estructura es frecuente en poblaciones sometidas a presiones antrépicas intensas,
como la sobreexplotacion, la fragmentacién del habitat, la contaminacién o cambios
ambientales abruptos, y resulta particularmente relevante en estudios de conservacion
y manejo de recursos naturales (Ricklefs y Miller, 1999; Krebs, 2014).

Las pirdmides regresivas reflejan poblaciones con una dindmica demografica
comprometida, en las que la persistencia a largo plazo depende de la recuperacién
de las tasas de reproduccién y del mejoramiento de las condiciones ambientales
que favorezcan la supervivencia de los individuos jovenes.

Ejemplo ecoldgico: poblaciones de peces sometidas a sobrepesca o especies
vegetales que habitan en ambientes fragmentados suelen presentar piramides
de edad regresivas, caracterizadas por la escasez de juveniles y el predominio de
individuos adultos. En la Figura 3.41, se presenta con fines diddcticos las tres formas
de pirdmides de edad en poblaciones humanas y datos reales.
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Figura 3.41. Ejemplo de pirdmides de edad en poblaciones humanas construidas a
partir de datos reales que ilustran los tres patrones generales de estructura poblacional:
expansivo, estacionario y regresivo. Estas representaciones permiten comparar cémo
las diferencias en natalidad y mortalidad se reflejan en la forma de la piramide.

Importancia ecoldgica de las piramides de edad

El andlisis de las piramides de edad permite evaluar el estado demogréfico de una
poblacién y anticipar su trayectoria futura. La forma general de la piramide refleja
el equilibrio entre natalidad y mortalidad, y proporciona informacién clave sobre
el potencial de crecimiento o disminucién poblacional. En términos generales, una
poblacién con una estructura predominantemente juvenil tiene mayor probabilidad
de crecer, mientras que una poblacidon dominada por individuos adultos o senescentes
puede experimentar estabilidad temporal o un declive a mediano plazo (Figura
3.42) (Begon et al., 2006).

Las pirdmides de edad también permiten diferenciar poblaciones con estructuras
expansivas, estacionarias o regresivas, lo que resulta fundamental para interpretar su
dindmica. Mientras que una estructura expansiva se asocia con altas probabilidades
de crecimiento poblacional, una estructura regresiva indica un riesgo potencial de
disminucién o desaparicion local si no se incrementa la incorporacion de nuevos
individuos.
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Figura 3.42. Pirdamides de poblacion y sus formas segun el modelo
de Transicién Demografica (Tomado de Zaragozi et al.).

Desde una perspectiva ecoldgica mas amplia, estas representaciones son
esenciales para comprender la relacién entre la estructura poblacional y procesos
ecoldgicos clave, como la competencia intraespecifica, la depredacion selectiva
por edad y la respuesta de las poblaciones ante perturbaciones ambientales. En
conjunto con otras herramientas demograficas, como las tablas de vida y las curvas
de supervivencia, las pirdmides de edad constituyen un marco integrador para el
analisis de la dinamica de las poblaciones naturales (Krebs, 2014).

Finalmente, las pirdmides de edad son herramientas clave en estudios de ecologia
aplicada, conservacién y manejo de recursos naturales, ya que permiten identificar
poblaciones vulnerablesy evaluar el impacto de perturbaciones ambientales, como
la sobrepesca, la pérdida de habitat o el cambio climatico. Su analisis facilita latoma
de decisiones orientadas al manejo sostenible y a la conservacion de las poblaciones
naturales (Figura 3.43) (Krebs, 2014; Begon et al., 2006).
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Figura 3.43. Piramides de edad para tres poblaciones humanas en 1989. (a) México
muestra una poblacién en aumento. Una amplia base de jévenes entraran en
las clases de edad reproductiva. (b) La pirdmide de edad de los Estados Unidos

posee una forma menos cénica. Las clases de edad mas jévenes ya no son las mas
grandes. (c) La piramide de edad de Suecia es la tipica de una poblacién que se
acerca a una tasa de crecimiento cero (Tomada de Smith y Smith, 2007).
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En poblaciones vegetales, la distribucion por clases de edad suele estar
fuertemente sesgada, ya que los arboles dominantes del dosel pueden inhibir el
establecimiento y la supervivencia de individuos jovenes. En estos casos, una o dos
clases de edad dominan el sitio hasta que mueren o son removidas, permitiendo
posteriormente el acceso de las clases jévenes a recursos clave y desencadenando
nuevos pulsos de crecimiento.

4. ESTRUCTURA POBLACIONAL Y
HETEROGENEIDAD INDIVIDUAL

Sitodos los individuos de una poblacion fueran idénticos, bastaria con contabilizar
su numero total para caracterizarla. No obstante, en la mayoria de las poblaciones
animales y vegetales existen diferencias significativas entre los individuos que
influyen en sus probabilidades presentes y futuras de supervivencia y reproduccién.
Por ejemplo, los individuos de mayor tamafo suelen presentar mayores tasas de
supervivencia, producir un mayor numero de crias, a veces de mayor tamanfo, y
mostrar tasas de crecimiento mas lentas (Rees y Ellner, 2009). En este contexto,
describir la estructura poblacional, entendida como el nimero de individuos en
cada clase, resulta esencial para comprender y predecir los cambios poblacionales
alo largo del tiempo.

5. BASES CONCEPTUALES DE LOS MODELOS
ESTRUCTURADOS POR EDAD

Sobre estas bases se desarrollan los modelos estructurados por edad,
particularmente relevantes para poblaciones que habitan ambientes estacionales
y cuya dindmica se describe en tiempo discreto. El origen histérico de este enfoque
se remonta a los trabajos del matematico Leonhard Euler (1707-1783), quien
establecid las bases formales del analisis demografico por edad. Estos modelos se
consideran habitualmente antes de abordar formulaciones alternativas en las que
los individuos se caracterizan por etapas del ciclo de vida, como semillas frente a
plantas con flor o larvas frente a adultos (Rees y Eliner, 2009).

En su formulacién mas simple, los modelos estructurados por edad asumen
que la probabilidad de supervivencia y reproduccién de cada individuo depende
exclusivamente de su edad, sin considerar efectos de la densidad poblacional.
Ademas, suelen contabilizar Unicamente a las hembras, bajo el supuesto de que
la disponibilidad de parejas no limita la reproduccién, y asumen que todos los
nacimientos ocurren en un Unico pulso inmediatamente antes del censo poblacional,
lo que se conoce como censo posreproductivo (Rees y Ellner, 2009).
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Sobre estos supuestos se construyen dos herramientas fundamentales del andlisis
demografico de poblaciones estructuradas por edad: la tabla de vida y la matriz
de Leslie, las cuales permiten describir, analizar y proyectar la dindmica poblacional
a partir de la variacién de las tasas vitales con la edad.

TABLA DE VIDA
1. La edad como variable demografica fundamental

Definicién ecolégica de edad

En ecologia de poblaciones, la edad es una variable demogréfica fundamental
que permite describir, comparar y analizar las diferencias en supervivencia y
reproduccion entre los individuos que conforman una poblacion. Desde un punto
de vista estrictamente demogréfico, la edad puede definirse como el tiempo
transcurrido desde el nacimiento, la eclosion o la germinacién de un organismo,
lo que se conoce como edad cronoldgica. Sin embargo, en términos ecoldgicos,
esta definicion puede resultar insuficiente, ya que individuos con la misma edad
cronoldgica pueden diferir considerablemente en su estado de desarrollo, condicién
fisiolégica y capacidad reproductiva.

Por esta razén, en muchos estudios se distingue entre edad cronolégicay edad
fisiolégica. La edad fisioldgica hace referencia al estado funcional del organismo, el
cual puede estar determinado por factores como el crecimiento, la madurez sexual
o el desgaste acumulado, y no necesariamente coincide con el tiempo calendario.
Esta distincidn es particularmente relevante en organismos cuyo crecimiento o
desarrollo depende fuertemente de las condiciones ambientales.

Desde el punto de vista metodoldgico, la edad puede tratarse como una variable
continua, cuando se mide de manera precisa a lo largo del tiempo, o como una
variable discreta, cuando se agrupa en clases o intervalos (por ejemplo, edades
anuales). En ecologia de poblaciones, el tratamiento discreto de la edad es el mas
comun, ya que facilita la construccién de modelos demograficos y tablas de vida.

Esimportante diferenciar el concepto de edad de otros criterios de clasificacion
poblacional, como los estadios de desarrollo y las clases de tamafo. Los estadios se
refieren a fases cualitativamente distintas del ciclo de vida (por ejemplo, larva, juvenil,
adulto), mientras que las clases de tamaio agrupan individuos con dimensiones
corporales similares. Aunque estos criterios pueden utilizarse cuando la edad no es
observable, la edad sigue siendo la variable central en los enfoques demograficos
cldsicos, particularmente en la construccion de la tabla de vida.
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Importancia de la edad en ecologia de poblaciones

La relevancia de la edad en ecologia de poblaciones radica en que los
procesos demograficos basicos como la supervivencia y la reproduccion, varian
sistematicamente a lo largo del ciclo de vida. La probabilidad de que un individuo
sobreviva no es constante con la edad, nitampoco lo es su capacidad reproductiva.
En muchas especies, la mortalidad es elevada en las primeras etapas del desarrollo,
disminuye durante la etapa adulta y vuelve a incrementarse en edades avanzadas.

De manera similar, la reproducciéon suele estar restringida a intervalos especificos
de edad. Los individuos jévenes generalmente no se reproducen, mientras que los
individuos adultos presentan tasas reproductivas que pueden variar con la edad
y disminuir conforme se aproximan a la senescencia. Esta relacién directa entre
edad, supervivencia y fecundidad convierte a la edad en el eje estructurante de la
dindmica poblacional.

En este contexto, la edad constituye la base de la estructura poblacional, ya
que determina la proporcién relativa de individuos que contribuyen activamente
al crecimiento de la poblacién y aquellos que representan una carga demografica
desde el punto de vista reproductivo (Figura 3.44).
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Figura 3.44. Relaciones entre la natalidad, la mortalidad y la composicién
por edad de las poblaciones. Cuando una o ambas de estas tasas cambian, la
composicion por edad también debe cambiar (Tomado de Krebs, 2014).
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La estructura por edades de una poblacion se define como la distribucién de los
individuos en diferentes clases de edad en un momento determinado. Esta estructura
refleja tanto la historia demografica pasada como las condiciones ecoldgicas actuales
que afectan la supervivencia y la reproduccién. 242




Las poblaciones pueden presentar generaciones discretas, en las que los
individuos de una generacion no coexisten con los de la siguiente, o generaciones
sobrepuestas, en las que individuos de distintas edades conviven simultdneamente.
La mayoria de las poblaciones naturales presentan generaciones superpuestas, lo
que hace indispensable el analisis por edades para comprender su dindmica.

Desde una perspectiva ecoldgica y evolutiva, la estructura por edades tiene
profundas implicaciones, ya que influye en la velocidad de crecimiento poblacional,
en la estabilidad demogréfica y en la respuesta de la poblacién a perturbaciones
ambientales. La necesidad de describir y cuantificar esta estructura es precisamente lo
quejustifica la existencia de herramientas formales como la tabla de vida, organizada
explicitamente en funciéon de la edad.

2. LA DEMOGRAFIA Y EL SURGIMIENTO DE LAS TABLAS DE VIDA

Demografia: definicién y alcance en ecologia

La demografia es el estudio de cdmo estan estructuradas las poblacionesy de
cdmo cambian a lo largo del tiempo (Carabias et al., 2009). El término proviene de
los vocablos griegos demos (6epog, grupo o pueblo) y graphein (ypadely, escribir o
registrar) y en sus origenes se limitaba al estudio de poblaciones humanas (Carabias
et al., 2009).

Con el desarrollo de la ecologia como disciplina cientifica, particularmente a
partir de principios del siglo XX, los ecélogos comenzaron a aplicar los conceptos
y métodos demograficos al estudio de poblaciones de animales, plantas, hongos,
protistas y bacterias. En este contexto, la demografia ecolégica se centra en el
analisis de los cambios en el tamafio poblacional (N) como resultado de cuatro
pardmetros fundamentales: los nacimientos (b), las muertes (m), las inmigraciones
(7) y las emigraciones (e) (Carabias et al., 2009).

2.2 Origen histoérico de las tablas de vida

Las tablas de vida fueron desarrolladas originalmente por demdgrafos
humanos, en particular aquellos vinculados a compafias de seguros de vida, cuyo
interés principal era estimar la esperanza de vida de las personas en funcién de
su edad al momento de contratar un seguro (Pianka, 1994; Krebs, 2014). Como
consecuencia, existe una extensa literatura sobre tablas de vida humanas, mientras
que la informacion disponible para otras especies es considerablemente menor
(Krebs, 2014).
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Laincorporacion formal de las tablas de vida a la ecologia se atribuye a Raymond
Pearl, quien introdujo este enfoque a los ecdlogos en 1921, y posteriormente
describié los patrones generales de supervivencia (Pearl, 1928 citado en Krebs, 2014).
No obstante, fue Deevey (1947), en su trabajo Life tables for natural populations
of animals, quien visualizé de manera explicita el potencial de las tablas de vida
desarrolladas por los demdgrafos humanos para su aplicacion en poblaciones
animales, con objetivos ecoldgicos distintos a los de la demografia humana (Odum,
1972; Cox, 1976; Rabinovich, 1978, 1980; Southwood, 1991).

3. CONCEPTO Y DEFINICION FORMAL DE LA TABLA DE VIDA

Definicion de tabla de vida

La tabla de vida, también conocida como cuadro de vida, es un arreglo de
hileras y columnas en forma de tabla en el que se presentan de manera sindptica,
sintética y cuantitativa las caracteristicas poblacionales organizadas por edades
(Odum, 1972). Esta herramienta resume la informacién demogréfica esencial de una
poblaciény permite, en conjunto con la tabla de fertilidad, obtener los pardmetros
mas importantes relacionados con el crecimiento poblacional (Rabinovich, 1978,
1980).

A diferencia de otros métodos demogréaficos que requieren multiples visitas al
area de estudio para estimar la densidad total de la poblacién sin distinguir edad
0 sexo, la construccion de una tabla de vida puede basarse en un solo muestreo,
siempre que se identifiquen y cuantifiquen todas las edades presentes y el nimero
de organismos correspondiente a cada una. Por esta razén, los resultados de una
tabla de vida son estrictamente aplicables al momento temporal en que se realizé
el muestreo.

Objetivos ecologicos de la tabla de vida

Una de las herramientas demograficas mas utilizadas en ecologia es la tabla
de vida, ya que permite registrar los principales pardmetros demograficos de una
poblacién, particularmente la supervivenciay la reproduccién (Carabias et al., 2009).
Para su elaboracidn, es necesario dividir previamente a la poblacién en categorias
de edad; cuando esto no es posible, pueden emplearse categorias de tamafo o
estadios de desarrollo.

En cada categoria de edad se registran las probabilidades de supervivencia y
la fecundidad de los individuos, lo que permite evaluar el crecimiento poblacional
y calcular pardmetros demograficos fundamentales (Carabias et al., 2009). De este
modo, la tabla de vida constituye el vinculo operativo entre la estructura por edades
y la dindmica poblacional.
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4. TIPOS DE TABLAS DE VIDA

Tabla de vida de cohorte (horizontal o dinamica)

La tabla de vida de cohorte, también denominada especifica por edades u
horizontal, representa los eventos que le ocurren a un grupo de individuos que
tienen la misma edad cronoldgica, es decir, una cohorte (Deevey, 1947; Brower y
Zar, 1984). Al dar seguimiento a esta cohorte a lo largo del tiempo, se obtiene un
registro directo de los eventos demograficos que la afectan, particularmente la
mortalidad y la supervivencia (Rabinovich, 1978, 1980; Begon y Mortimer, 1981;
Southwood, 1991).

Este tipo de tabla permite cuantificar directamente la fecundidad (m ), ya que
es posible registrar el nimero de descendientes producidos por los individuos al
alcanzar la edad reproductiva (Carabias et al., 2009). Sin embargo, su principal
limitacion radica en la gran cantidad de tiempo y esfuerzo requeridos para seguir
a los individuos desde su nacimiento hasta la muerte del ultimo miembro de la
cohorte (Figura 3.45) (Krebs, 2014).

Tabla de vida estatica (vertical o temporal)

La tabla de vida estatica, también conocida como temporal, actual o vertical,
se basa en la estructura de edades de una poblacion en un momento especifico
y se construye a partir de una cohorte hipotética o imaginaria (Rabinovich, 1978,
1980; Begon y Mortimer, 1981; Southwood, 1991). Su elaboracién parte de una
estimacién muestral o censal y asume que la poblacion es estacionaria y presenta
generaciones superpuestas (Figura 3.45).

En este enfoque, se supone que la estructura de edades observada refleja el
comportamiento de una cohorte a lo largo del tiempo. Por ejemplo, si se observan 193
individuos de dos afos de edad y 125 de tres afios, se infiere que aproximadamente
el 46 % de los individuos murio al pasar de una edad a la siguiente (Carabias et al.,
2009). No obstante, en este tipo de tablas no siempre se dispone de informacion
directa sobre la reproduccion de los individuos.
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Figura 3.45. En esta grafica se representa a una poblacion. Cada linea refleja la trayectoria
de vida de un individuo, y el punto al final de cada linea representa el momento de la
muerte. Las formas de obtener los datos para elaborar una Tabla de vida (de cohorte

y estatica) se sefialan con las lineas punteadas (Tomado de Carabias et al., 2009).
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Comparacion conceptual entre ambos tipos

La diferencia fundamental entre las tablas de vida de cohorte y las estaticas
radica en el tipo de datos que utilizan. Las primeras se basan en el seguimiento
temporal de un grupo de individuos, mientras que las segundas utilizan una
“fotografia” de la estructura poblacional y trabajan bajo la hipdtesis de que esta
refleja el comportamiento pasado de la poblacién (Carabias et al., 2009; Caughley,
1977 citado en Krebs, 2014).

Ambos tipos de tablas serian idénticos Unicamente si el ambiente no cambiara
de un afio a otroy la poblacién se encontrara en equilibrio, una condicién que rara
vez se cumple en poblaciones naturales (Krebs, 2014).

5. COMPONENTES Y PARAMETROS DE UNA TABLA DE VIDA

Columnas fundamentales

Las principales columnas de una tabla de vida incluyen la edad (x), la supervivencia
(1), la mortalidad (d)) y la fecundidad (m ). Entre estas, | y m_son particularmente
relevantes, ya que su combinacién permite evaluar el desempefio demografico de
la poblacién (Carabias et al., 2009).
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Las columnas de una tabla de vida varian segun el autor a consultar, pero las mas
generales segiin Odum (1972), Emlen (1973), Cox (1976), Rabinovich (1978, 1980),
Brower y Zar (1984), Begon y Mortimer (1981), Vandermeer (1981), Southwood
(1991) y Krebs, (1994), son:

x, edad o intervalo de edad. Representa las diferentes edades o intervalos de
edad de las que consta la poblacion o la cohorte. Este parametro es obtenido en
el campo y de estudios bioldgicos para determinar las diferentes edades de una
poblacién, como determinacion de marcas de crecimiento en vértebras, escamas
otolitos; modelos estadisticos como los de Casie, etc.

7

n_,numero de sobrevivientes en la edad o intervalo de edad “x". Representa
el nimero de individuos vivos en cada una de las edades o intervalos de edad que
existen en la poblacién. Este pardmetro es obtenido del campo, al cuantificar el
numero de individuos seguin las edades establecidas anteriormente.

1, proporcion de organismos que sobreviven a la edad o intervalo de edad
“x". Se calcula con la siguiente expresion:

I =

S| =

Donde:
n,=numero de individuos a la edad " x
n,=numero de individuos al inicio de la cohorte o de la tabla de vida

Esta columna es una de las mas importantes para los ecélogos de poblaciones
animales ya que es la probabilidad de supervivencia de los individuos, es decir,
representa la proporcién de individuos que estaran vivos en una cierta edad en
relacién con el nimero inicial de la cohorte (edad primera).

d_ nimero de individuos que mueren durante la edad o el intervalo de edad
x +1. Para calcular esta columna se usa:

Donde:
| = supervivencia de la edad x
| ., =supervivencia de la edad x + 1

q,.tasa de mortalidad durante el intervalo de edad x al x + 1. Este parametro
proporciona la tasa de mortalidad de la poblacién y representa la probabilidad de
morir al pasar de una edad a otra.
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Donde:

d_=numero de individuos que mueren durante la edad o el intervalo de edad
xal x+1

|, = sobrevivientes de la edad x

L, nimero promedio de individuos que viven durante la edad o el intervalo
de edad x al x + 1. Este pardmetro es una medida de supervivencia entre dos
edades sucesivas y se le denomina distribucion de edades estacionaria, se calcula
de la siguiente forma:

L = lx + Zx+1
' 2
Donde:
| =supervivencia de la edad x

| ,,=supervivencia de la edad x + 1

T_,namero total de dias que le quedan por vivir a los individuos de la edad o
intervalo de edad x. Este pardmetro se evalUa haciendo una sumatoria del nimero
promedio de individuos (L ) de abajo hacia arriba.

T=-SL

Donde:
x = edad o intervalo de edad
m = edad maxima alcanzada

L, = numero promedio de individuos que viven durante la edad o intervalo x
alx+1

e _, esperanza media de vida. Cuanto le queda por vivir a los organismos de
la edad x, expresada en unidades de tiempo seguiin como se halla definido la edad
(dia, mes, ano, etc).
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Este es otro de los pardmetros importantes para los ecélogos poblacionales
ya que indica el tiempo que le espera por vivir a un organismo de cierta edad. Se
evalla de la siguiente forma:

e =

X

I
lX

Donde:

T = numero total de dias que quedan por vivir a los individuos de la edad o
intervalo de edad x

Ix = sobrevivencia de la edad o intervalo de edad x

Si la tabla se trabajo con intervalo de edad, el valor obtenido en esta columna
se multiplicara por las unidades que involucran el intervalo.

La mayor parte de la tendencia de las curvas de la esperanza de vida en funcion
de la edad suelen ser de tipo decreciente, pero suelen manifestar ciertos maximos
0 pequefios picos que demuestran cudles son las edades criticas de la poblacién en
términos de los riesgos de mortalidad.

Parametros derivados

Apartirdel ym se calculalatasareproductiva neta (R ), que indica el nimero
promedio de descendientes que se espera que produzca una hembra alo largo de su
viday representa la tasa ala que la poblacidn se multiplica de una generaciéon a otra
(Carabias et al.,, 2009). Asimismo, se estima el tiempo generacional (TG), definido
como el tiempo promedio entre el nacimiento de un individuo y el nacimiento de
su descendencia (Carabias et al., 2009).

6. CURVAS DE SUPERVIVENCIA

Construccion de la curva de supervivencia

La representacion gréfica de la supervivencia en funcién de la edad constituye
una de las herramientas clasicas y mas informativas del analisis demografico. Al
graficar los valores de la supervivencia especifica por edad (I ) contra la edad de los
individuos se obtienen las denominadas curvas de supervivencia o curvas (IX), las
cuales describen el patron de pérdida de individuos a lo largo del ciclo de vida de
una poblacién (Figura 3.46) (Odum, 1972; Boughey, 1973; Emmel, 1975; Rabinovich,
1978, 1980).
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Estas curvas derivan directamente de la informacién contenida en una tabla
de vida, ya que sintetizan graficamente las probabilidades de supervivencia de los
individuos conforme envejecen. Su analisis permite identificar en qué etapas del ciclo
de vida la mortalidad es mas intensa y cdmo dicha mortalidad se distribuye a lo largo
del tiempo, proporcionando una base conceptual indispensable para la formulacion
posterior de modelos estructurados por edad, incluyendo los modelos matriciales
(Browery Zar, 1984; Hutchinson, 1980; Begon y Mortimer, 1981; Southwood, 1991;
Krebs, 1994).
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Figura 3.46. Tipos de curvas de supervivencia. (a) Curvas de supervivencia hipotéticas (nx).
(b) Curvas de tasa de mortalidad (dx) correspondientes a estas curvas de supervivencia
hipotéticas. Las curvas de tipo 2 (rojas) muestran una tasa de supervivencia constante
con respecto a la edad. Las curvas de tipo 1 (azules) muestran una mortalidad creciente
en etapas avanzadas de la vida, y las de tipo 3 (verdes) muestran la mortalidad mas
alta en etapas tempranas de la vida. (Seguin Pearl, 1928 tomado de Krebs, 2014).

TIPOS CLASICOS DE CURVAS (I, 11 Y 111)

Desde un punto de vista clasico, se reconocen cuatro tipos ideales de curvas de
supervivencia, aungue en muchos textos se describen Uinicamente tres. Estas curvas
representan patrones extremos y simplificados, Utiles como marcos de referencia
tedricos para interpretar la dindmica real de las poblaciones naturales.

La curva de supervivencia tipo | se caracteriza por una probabilidad de
supervivencia elevada y casi constante durante las etapas tempranas, juveniles y
adultas de la vida, seguida de un incremento abrupto de la mortalidad en edades
avanzadas. En este caso, la mayoria de los individuos sobreviven hasta alcanzar
edades cercanas al maximo de vida, concentrdndose las muertes en los individuos
viejos (Figura 3.47).

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3

250




I, (escala log, )

__H—_

01
Edad

Figura 3.47. Clasificacidn de las curvas de supervivencia. El tipo | (convexo),
representado quizas por los humanos en paises ricos, los animales mimados
en un zooldgico o las hojas de una planta, describe la situacién en la
que la mortalidad se concentra al final de la esperanza de vida maxima
(Segun Pearl, 1928; Deevey, 1947, tomado de Smith y Smith,2007).

Este patrén refleja una supervivencia alta en edades tempranas y una mortalidad
elevada en edades tardias, y ha sido descrito para el ser humano y otros mamiferos
con alto cuidado parental. Sin embargo, este tipo de supervivencia es relativamente
raro en la naturaleza, ya que incluso en estas especies suele existir cierta mortalidad
en las primeras etapas del desarrollo (Figura 3.48) (Odum, 1972; Boughey, 1973;
Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980; Browery Zar, 1984; Hutchinson, 1980; Begon
y Mortimer, 1981; Southwood, 1991; Krebs, 1994; Pianka, 1994; Pearl, 1928; Carabias
et al., 2009; Krebs, 2014).
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Figura 3.48. Comparacion de las curvas de supervivencia para el ciervo europeo
(Cervus elaphus) hembra y macho(Tomado de Smith y Smith,2007).

La curva de supervivencia tipo Il describe poblaciones en las que la mortalidad
actlia de manera aproximadamente constante alo largo de toda la vida. En este patrén,
el mismo nimero de individuos muere por unidad de tiempo, independientemente
de la edad o del nimero de sobrevivientes, lo que da lugar a una curva con forma
aproximadamente lineal cuando se representa en escala semilogaritmica (Figura 3.49).
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Figura 3.49. Clasificacion de las curvas de supervivencia. El tipo Il (recto) indica
que la probabilidad de muerte se mantiene constante con la edad, y bien podria
aplicarse a los bancos de semillas enterrados de muchas poblaciones vegetales
(Segun Pearl, 1928; Deevey, 1947, tomado de Smith y Smith,2007).

Este tipo de curva ha sido documentado en numerosas aves y otros organismos
con tasas de mortalidad relativamente uniformes a lo largo del ciclo vital (Figura
3.50) (Odum, 1972; Boughey, 1973; Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980; Brower
y Zar, 1984; Hutchinson, 1980; Begon y Mortimer, 1981; Southwood, 1991; Krebs,
1994; Pianka, 1994; Carabias et al., 2009; Krebs, 2014).
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Figura 3.50. Curva de supervivencia para el gorrién cantor (Melospiza melodia). La curva es
tipica de las aves. Después de un periodo de elevada mortalidad juvenil (tipo Ill), la curva
se vuelve lineal (tipo I1). (Adaptado de Johnson 1956 tomado de Smith y Smith, 2007).
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La curva de supervivencia tipo Ill indica una mortalidad extremadamente
elevada en las etapas mas tempranas de la vida, seguida de una supervivencia
relativamente constante entre los individuos que logran superar este periodo critico.
En este caso, muere una fraccidon constante de los individuos vivos en cada intervalo
de edad, de modo que el nimero absoluto de muertes disminuye conforme la
poblacién envejece, debido a la reduccién progresiva del nimero de sobrevivientes
(Figura 3.51).
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Figura 3.51. Clasificacion de las curvas de supervivencia. El tipo Ill (céncavo) indica una
alta mortalidad temprana, y los que quedan presentan una alta tasa de supervivencia
posterior. Esto es cierto, por ejemplo, en el caso de muchos peces marinos, que
producen millones de huevos, de los cuales muy pocos sobreviven hasta la edad
adulta (Segun Pearl, 1928; Deevey, 1947, tomado de Smith y Smith,2007).

Este patron es comun en muchos insectos, peces, anfibios, invertebrados marinosy
plantas, y refleja estrategias reproductivas caracterizadas por la produccidn de grandes
cantidades de descendientes con baja probabilidad individual de supervivencia (Figura
3.52) (Rabinovich, 1978, 1980; Southwood, 1991; Carabias et al., 2009; Krebs, 2014).
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Figura 3.52. Curva de supervivencia para la siempreviva Sedum smallii.

Algunos autores reconocen ademas una curva de supervivencia tipo IV, en
la cual la mortalidad afecta de manera particularmente intensa a los individuos de
menor edad, pero una vez superada esta fase critica, la supervivencia se mantiene
casi constante durante el resto de la vida. Este patron enfatiza la existencia de cuellos
de botella demograficos tempranos, tras los cuales los individuos presentan una
elevada probabilidad de supervivencia (Odum, 1972; Boughey, 1973; Emmel, 1975;
Rabinovich, 1978, 1980; Brower y Zar, 1984; Hutchinson, 1980; Begon y Mortimer,
1981; Southwood, 1991; Krebs, 1994; Pianka, 1994).

Desde un punto de vista metodoldgico, las curvas de supervivencia suelen
representarse utilizando una escala logaritmica en el eje de las ordenadas, lo que
permite linealizar patrones exponenciales de mortalidad. Cada una de estas curvas
puede ajustarse mediante el método de minimos cuadrados para estimar un indice
especifico constante de supervivencia, facilitando comparaciones cuantitativas entre
poblaciones o especies (Odum, 1972). La construccion formal de la curva se realiza
a partir de la columna (Ix) de la tabla de vida, graficando la supervivencia especifica
por edad contra la edad cronoldgica en el eje de las abscisas (Carabias et al., 2009).

Es importante subrayar que estas curvas son idealizaciones tedricas y que
ninguna de ellas representa de manera exacta a una poblacién natural concreta.
Lo que si resulta generalizable es que, a medida que los individuos envejecen, se
vuelven susceptibles a distintas fuentes de mortalidad, al igual que ocurre durante
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las etapas mas tempranas del desarrollo (Figura 3.53). El patrén de supervivencia de
una poblacién depende de la intensidad y naturaleza de las presiones ambientales
que actuan sobre cada grupo etario, asi como de factores bioldgicos y ecoldgicos
especificos (Emmel, 1975; Rabinovich, 1978, 1980; Krebs, 1994).
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Figura 3.53. Curva de supervivencia para una poblacién hipotética de
una palma que vive 13 afos (Tomado de Carabias et al., 2009).

En este sentido, las curvas de supervivencia no constituyen una propiedad fija de
las especies, sino una forma de expresar la supervivencia efectiva de una poblacion
bajo condiciones ambientales determinadas. Variables como el sexo, el genotipo
delosindividuosy su posicion dentro de la comunidad influyen de manera decisiva
en la forma que adopta la curva de supervivencia, lo que refuerza su valor como
herramienta descriptiva y comparativa dentro del analisis demografico (Rabinovich,
1978, 1980).

En conjunto, las curvas de supervivencia proporcionan el marco conceptual
y cuantitativo necesario para comprender cémo se distribuye la mortalidad a lo
largo del ciclo de vida y constituyen un paso previo indispensable para el desarrollo
formal de las tablas de vida y de los modelos estructurados por edad, en particular
la matriz de Leslie, que permiten analizar y proyectar la dindmica poblacional en
tiempo discreto.

Al igual que la sobrevivencia, se grafica este pardmetro contra la edad y se
obtienen las curvas de mortalidad y que serdn reciprocas a las de sobrevivencia
(Figura 3.54). Estas curvas también se linearizan por medio de minimos cuadrados
para obtener sus modelos y la pendiente representara la tasa de mortalidad:
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Figura 3.54. Algunos ejemplos de curvas de mortalidad. Tasa de mortalidad anual para
cada intervalo de edad de un afio en 274 hembras de babuino (Papio hamadryas) del
Parque Nacional Amboseli, Kenia. La edad al morir se determiné mediante observacién
directa de los animales marcados. (Datos de Bronikowski et al., 2002). Curvas de
mortalidad para la poblacién de ardillas grises y la siempreviva Sedum prealtum.

7. IMPORTANCIA ECOLOGICA Y APLICACIONES

Las tablas de vida son herramientas fundamentales para analizar el crecimiento
poblacional y determinar si una poblacién crece, se mantiene estable o disminuye
(Carabias etal., 2009). Ademas, permiten identificar las edades, estadios o categorias
de tamafio en las que se concentra la mayor mortalidad y, por lo tanto, aquellas en
las que los individuos son mas vulnerables.

En el caso de especies en peligro de extincién, la informacién derivada de las
tablas de vida es crucial para identificar las etapas del ciclo de vida en las que deben
concentrarse los esfuerzos de conservacién y manejo (Carabias et al., 2009). Por
estas razones, la tabla de vida constituye una de las herramientas mas poderosas y
versatiles de la ecologia de poblaciones.
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Tabla de fertilidad o funcion m_

Por definicidn, es un arreglo de hileras y columnas en forma de tabla donde se
presentan las caracteristicas de la poblacidn atribuidas a hembras, y debido a que
ellas tienen la responsabilidad del nacimiento o generacion de nuevos individuos,
se le denomina fertilidad. Esta tabla es resultado de un solo muestreo, por lo tanto,
de un solo tiempo.

Componentes y parametros de una tabla de fertilidad

Columnas fundamentales

Las columnas de las que consta seguin Southwood (1991), Krebs (1994) y Pianka
(1994) son:

x, edad. Asignada por el investigador y de la forma: 0,1, 2, 3, 4, hasta la Ultima
edad.

Edad, verdadera edad, o intervalo de edad, o promedio de edad de la
poblacién. Corresponde a la primera columna de una tabla de vida, la cual fue
obtenida del campo por medio de métodos especificos.

I, supervivencia de la edad o intervalo de edad “x". Corresponde a la segunda
columna de una tabla de vida y su calculo es de la misma forma.

m_, fertilidad. Nimero de hijas nacidas por cada hembra que vive en cada
grupo de edad. Este pardmetro es obtenido del campo y de laboratorio por medio
de estudios bioldgicos y métodos especificos.

I_m_, fraccion de las hembras que llegan a sobrevivir hasta una edad dada (I))
multiplicadas por el numero promedio de progenie hembra que producen hembras
a esa misma edad (m).

x1_m_,fraccion como producto de la supervivenciay de la fecundidad especifica
por edades multiplicada por la propia edad o intervalo de edad (segunda columna).

Pardmetros derivados a través de una tabla de vida y fertilidad

Los parametros poblacionales utilizando las tablas de vida y fertilidad que se
obtengan, se refieren exclusivamente a las hembras de una poblacidn.

Tasa neta de reproduccién (R )

Conocida también como tasa de reemplazo y ya definida anteriormente, se
refiere al nimero promedio de hijas hembra que son capaces de ser producidas por
cada hembra de la poblacién durante toda su vida (Rabinovich, 1978, 1980; Pianka,
1994; Krebs, 1994, 2014) y se calcula realizando la sumatoria de la penultima columna
de una tabla de fertilidad:
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Ro=zlm

x'
x=0

Smith y Smith (2007) la definen como la cantidad promedio de hembras que
quedaran durante una vida de una hembra recién nacida Si el valor de R  es inferior
a 1, las hembras no se estan reemplazando. Si el valor es superior a 1, las hembras
se estdn reemplazando asi mismas en cantidades mayores (Figura 3.55).
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Figura 3.55. Crecimiento poblacional exponencial de acuerdo a la tasa
neta de reproduccién (R ) constante (Tomado de Krebs, 2014).

Tiempo generacional (T)

Tiempo promedio entre dos generaciones sucesivas, también se le ha definido
como la duracién promedio de una generacidn (periodo de tiempo promedio que
transcurre desde que un huevo hembra es depositado hasta que es hembra capaz
de ovoponer nuevos huevos). Se calcula utilizando las sumatorias de las dos Ultimas
columnas de una Tabla de fertilidad en cociente (Rabinovich, 1978, 1980):

xl.m,

im,

Tasa intrinseca de crecimiento per capita (r)

T=
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Capacidad de multiplicacién de una poblacion en el lapso de una generaciény
se calcula con la ecuacién ya descrita (Rabinovich, 1978, 1980; Pianka, 1994):

InRo
gy =—
T

El resultado obtenido de la expresion anterior, se considera una estimacion
aproximada, a la verdadera tasa intrinseca de crecimiento per capita obtenida por el
modelo exponencial de crecimiento, ya que hay que recordar, que las tablas de vida
y fertilidad son producto de un solo muestreo o un tiempo, pero se puede realizar
un calculo mds aproximativo a partir de la ecuacién de Lotka desarrollada durante
1907y 1913, la cual permite calcular el valor de la tasa intrinseca de crecimiento per
capita que en este caso se denominara méxima (r, ) y se obtendra por la resolucion de:

i Imt™ =1

x=0

Donde:

un

I =supervivencia de la edad o intervalo “x
m_=fertilidad a la edad o intervalo de edad “x"

e = base de los logaritmos naturales

r=tasa intrinseca de crecimiento per capita a probar o aproximada

x = edad o intervalo de edad verdadero (segunda columna de la tabla de
fertilidad)

Como esta ecuacién es una igualdad, no se debe despejar la tasa intrinseca de
crecimiento per capita de manera directa; por lo que para obtenerla se necesita
resolver la ecuaciéon por medio de iteracidn o sustitucion de diferentes valores de
“r" hasta que la ecuacién sea igual a 1 (Rabinovich, 1978, 1980; Southwood, 1991;
Krebs, 1994; Pianka, 1994).

Existen dos formas de resoluciéon de la ecuacién de Lotka:

1) El método mds laborioso y tardado consiste en encontrar a la tasa intrinseca
de crecimiento per capita maxima (r, ) por medio de prueba de ensayo y error, es
decir, probar varios valores de la tasa escogiendo un valor mas alto y/o uno mas bajo
al obtenido de la tabla de fertilidad, resolver por cada uno de ellos la ecuacion de
Lotka con la utilizacion de la misma tabla. y el verdadero valor sera aquel en donde
la sumatoria seaigual a 1.0 exactamente; sino se tendrd que escoger nuevos valores
y realizar la operacién tantas veces sea necesario (Rabinovich, 1980).
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2) Este método calcula la tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima
también como método iterativo, pero no tan aleatorio como el anterior, reduciendo
al 50% el proceso (Rabinovich, 1980). Para ello se tiene que obtener lo siguiente a
partir de la tabla de fertilidad:

n=numero de clases de edad

A= suma de todas las edades (segunda columna)

B=A/n

S=2l m e™

A=In(S)/B

r=r,+4

donde r , es el valor de la tasa intrinseca que se esta probando y r,es la nueva
tasa intrinseca de crecimiento a probar que propone el método.

Con este valor se resuelve la ecuacidn de Lotka para determinar si es igual a
1.0 exactamente; sino es asi, se repite el proceso obteniendo los nuevos valores de
S, incremento (A), y lar,, (donde ahora el valor de r_, es la tasa intrinseca que en
el primer paso era r) y posteriormente calcular la ecuacion de Lotka, hasta que la
igualdad no difiera de 1.0 (Rabinovich, 1978, 1980).

Tasa finita de crecimiento (A)

Esla capacidad innata de crecimiento de la poblacién y por definicion representa
el numero de individuos producidos por generacién por cada individuo presente en
la poblacién por unidad de tiempo (Rabinovich, 1978, 1980).

A=t

Donde:
e = base de los logaritmos naturales
r. =tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima

Esta tasa como su nombre lo indica, es una tasa finita no instantanea como lo
eslatasaintrinseca de crecimiento per capita, que representa la aportacion de cada
individuo de la poblacién sin importar edad y sexo al crecimiento de esta en cualquier
tiempo de desarrollo, en cambio la finita, representa el nimero de organismos
producidos por cada generacion, es decir en unidades discretas (Rabinovich,
1980). Los valores de A superiores a 1.0 indican que se trata de una poblacién en
crecimiento, mientras que los valores inferiores a 1.0 indican que es una poblacién
que va disminuyendo. Un valor = 1.0 indica que el tamafio de poblacién es estable,
es decir que no aumenta ni disminuye con el tiempo (Smith y Smith, 2007).
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Tasa finita de natalidad (j3)

Representa el nimero de nacimientos hembras producidas por cada generacion
o durante el intervalo t a t+1 (Rabinovich, 1980). Se calcula mediante la siguiente
expresion:

1
p= zfo-r(.wl}

Donde:

L, =numero promedio de individuos que sobreviven (tomado de la tabla de vida)
e = base de los logaritmos naturales

r =tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima

x=edad 0, 1, 2, etc. (primera columna de la tabla de fertilidad)

1 =constante

Tasa instantanea de natalidad (b)

Definida anteriormente como el nimero de individuos producidos por unidad
de tiempo (Rabinovich, 1980) y calculada por:

Donde:

r =tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima
B =tasa finita de natalidad

e = base de logaritmos naturales

1 = constante

e’ =\ =tasa finita de crecimiento
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Tasa instantanea de mortalidad (D)

Definida anteriormente como el nimero de muertos por unidad de tiempo
(Rabinovich, 1980) y como ya se cuenta con la tasa intrinseca de crecimiento maxima
y la tasa instantdnea de natalidad solo se despeja de la ecuacién:

r=b-d
d=b-r
Donde:

b =tasa instantanea de natalidad

r = tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima

Tasa finita de mortalidad (6)

Representa el numero de muertos durante cada generacidn o durante el intervalo
de tiempo t a t+1 (Rabinovich, 1980), y se calcula:

(A-1d

(5=

Donde:

A = tasa finita de crecimiento per capita maxima

d =tasa instantdnea de mortalidad

r =tasa intrinseca de crecimiento per cadpita maxima
1 =constante

Para comprobar que estan bien calculadas, la tasa intrinseca de crecimiento
per cdpita maxima deberd ser igual a la resta de la tasa instantdnea de natalidad
menos la mortalidad:

r=b-d

Distribucion estable por edades

La distribucion por edades se define como la cantidad de individuos de una
poblacion por cada edad presente en ella y puede expresarse como porcentaje o
proporcion de individuos. Si esta poblacidn alcanza su equilibrio con el ambiente
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a través del tiempo y por procesos evolutivos lo mantiene, siempre y cuando no
cambien drasticamente las condiciones que la rodean, alcanzara una distribucion
estable por edades, que significa un equilibrio entre el tamafo poblacional (por
ende, una tasa de crecimiento estable a lo largo del tiempo) y el ambiente. Es
decir, es una proporcién o porcentaje de individuos de cada edad presente en la
poblacidn y que se mantiene entre cada generacidn a lo largo del tiempo (Figura
3.56.) (Rabinovich, 1980).

La distribucién estable por edades se calcula mediante la siguiente expresion,
siendo la primera cuando se quiera expresar dicha estructura en porcentaje, (es lo
mas indicado) y la segunda, cuando se desea en proporcién:

D.E.P.E = L t"*"(p)(100)
D.E.P.E=L1t"""(p)
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Figura 3.56. Distribucién de edades. (a) Distribucién de edades estable y (b) distribucion
de edades estacionaria para el topillo Microtus agrestis en el laboratorio. La distribucién
de edades estable debe observarse cuando las poblaciones crecen rdpidamente,

y la distribucién de edades estacionaria cuando las poblaciones mantienen un

tamafo constante. (Segun Leslie y Ranson, 1940 tomado de Krebs, 2014). 264




Ejemplo del desarrollo del modelo de tablas de vida y fertilidad:

Para una ejemplificacion del modelo anterior se presenta el desarrollo de los
modelos con datos reales (Tabla 3. 4y 5, Figura 3.57). Recomendamos realices los
calculos necesarios y se discuta en clase:

Los siguientes datos, fueron obtenidos del campo al realizar un muestreo
utilizando la técnica de marcadoy recaptura para determinar el nimero de individuos
por cada clase de edad. Las seis clases de edad fueron determinadas por medio de
la técnica de anillos de crecimientoy estan dadas en afos, asignandole por lo tanto
numero progresivo de 0 a 5 a cada una de ellas. La fertilidad se calculé realizando
conteo total de huevecillos y su viabilidad.

Tabla 3. 4. tabla de vida vertical. Construccidn de la tabla de vida de una
especie a partir de censos por estadio. La edad esta dada en afos.

X Edad n I d, q, L, T, e,

0 4.5 1000 @ 1.0000 @ 0.0600 0.0600 0.9700 3.3190 3.3190
1 5.5 940 | 0.9400 @ 0.0790 0.0840 0.9005 2.3490 2.4989
2 6.5 861 0.8610 = 0.3480 0.4042 0.6870 1.4485 1.6823
3 7.5 513 | 0.5130 | 0.1370 0.2671 0.4445 0.7615 1.4844
4 8.5 376 | 03760 = 0.2470 0.6569 0.2525 0.3170 0.8431
5 9.5 129 | 0.1290 | 0.1290 1.0000 0.0645 0.0645 0.5000
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Figura 3.57. Curvas y modelos de supervivencia y mortalidad.
Datos experimentales y tedricos de ambas tasas contra la edad y
sus modelos especificos (Tomado de Begon et al. 2006).
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Tabla 3. 5. tabla de fertilidad o funcién m . Construccién de la tabla de fertilidad
a partir de censos por estadio y la supervivencia tomada de la tabla de vida.

X Edad I m, I m_ | edadl m,
0 4.5 1.0000 | 20.00 20.0000 = 90.0000
1 5.5 0.9400 1 12.50 | 11.7500 = 64.6250
2 6.5 0.8610 | 14.50 = 12.4845 @ 81.1493
3 7.5 05130 & 9.50 | 48735  36.5513
4 8.5 0.3760 | 2.50 | 0.9400 7.9900
5 9.5 0.1290 | 1.00 | 0.1290 1.2255
z

50.1770 | 281.5410

Tasa neta de reproduccion (Ro): 50.1770 individuos totales producidos por cada
hembra por generacién.

Tiempo generacional (T): 5.610957211 afos, que es el tiempo promedio que
transcurre entre el nacimiento de los padres y la produccién de su descendencia o
de nuevos hijos.

Tasa intrinseca de crecimiento per capita (r): 0.697841136, contribucién
aproximada de cada individuo integrante sin importar sexo o edad al crecimiento
total de la poblacion.

Como este valor es una aproximacion, se tiene que encontrar el mas real por
medio del método de Lotka y Volterra:

Por medio de la resolucién aleatoria (método 1) y que depende de cada
investigador para su resolucion, asi como para obtener 1.0 exactamente en la
igualdad de la ecuacidn, en este ejemplo se llevd 50 iteraciones para encontrar la
tasa intrinseca de crecimiento maxima, por el segundo método descrito, sélo se
llevo 18 iteraciones para llegar al mismo resultado, donde las constantes usadas
para la primera iteracion fueron:

n=6 r.,=0.697841136
A=42 S=1.280879714
B=7 A=0.035363874

r,=0.73320501
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el ultimo vector donde la sumatoria es igual 1.0 es
0.691357305
0.19229633
0.096730816
0.017877025
0.001632461
0.000106063
2= 1.000000

Tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima (r__): 0.747740173, que
representa la contribucién de cada individuo de la poblacidn al crecimiento global
de la misma.

Tasa finita de crecimiento (A): 2.112221364 nuevas hembras en la siguiente
generacién por cada hembra existente en la poblacién.

Tasa finita de natalidad (B): 1.310553783 hembras nacidas durante el tiempo
tat+1, donde el vector L e "*es:

0.45923217
0.201838893
0.072901832
0.022331302
0.006005708
0.000726312
2=0.763036217

Tasa instantanea de natalidad (b): 0.881077943, que es el nimero de individuos
que nacen por unidad de tiempo (velocidad de nacimientos).

LAS POBLACIONES

Tasa instantanea de mortalidad (d):0.13333777, que es el nUmero de individuos
que mueren por unidad de tiempo (velocidad de muertes).

Comprobacion:r=b-d

CAPITULO 3

0.747740173 =0.881077943 - 0.13333777

Tasa finita de mortalidad (6):0.198332418, nimero de hembras muertas durante
eltiempotat+1.




Tabla 3. 6. Distribucién estable por edades. Los resultados corresponden a cada estadio
en proporcion o porcentaje que es lo mas indicado (redondeado a dos decimales).

PROPORCION PORCENTAIJE
EDAD

4.5 0.601848457 60.18484571
55 0.264520724 26.45207244
6.5 0.095541772 9.554177209
7.5 0.029266372 2.926637206
85 0.007870804 0.78708036
9.5 0.000951871 0.095187074
z 1.0 100

Para propdsitos del ejercicio, se presentaron las operaciones como los resultados
con todos los decimales.

Modelos matriciales en poblaciones estructuradas:
matrices de Leslie y de Lefkovitch

El estudio de la dindmica poblacional ha evolucionado desde modelos simples
que consideran a la poblacién como un conjunto homogéneo de individuos, hacia
enfoques mas realistas que reconocen la heterogeneidad demografica interna.
En este contexto, los modelos poblacionales estructurados representan un avance
fundamental en la ecologia de poblaciones, al incorporar explicitamente diferencias
en supervivenciay fecundidad asociadas a la edad, etapa o tamafio de los organismos.

Una forma realista de estimar el crecimiento poblacional fue iniciada por Patrick
Leslie (1945), quien calculé los cambios poblacionales a partir de las tasas de natalidad
y supervivencia especificas por edad. Este planteamiento dio origen a lo que hoy se
conoce como modelo matricial estructurado por edad o matriz de Leslie (Krebs,
2014). Leslie, quien colaboré estrechamente con los ecélogos del grupo de Charles
Elton en la Oficina de Poblacion Animal de Oxford, fue responsable de numerosas
aplicaciones de las matemadticas a cuestiones ecoldgicas, sentando las bases de la
demografia ecolégica moderna (Crowcroft, 1991).

Posteriormente, Lefkovitch (1965) reconocié que la matriz de Leslie constituia
un caso particular dentro de una clase mds amplia de modelos matriciales, y propuso
una generalizacion basada en etapas del ciclo de vida en lugar de edades estrictas.
Este desarrollo dio origen a la matriz de Lefkovitch, también conocida como matriz
de proyeccion poblacional basada en etapas, ampliando considerablemente el
campo de aplicaciéon de los modelos matriciales (Krebs, 2014).
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Recordatorio: nociones basicas de algebra matricial
aplicadas a la ecologia de poblaciones

El uso de modelos matriciales en ecologia de poblaciones requiere un
conocimiento basico del dlgebra de matrices, ya que este formalismo matematico
permite representar de manera compactay eficiente los procesos demograficos que
gobiernan la dindmica poblacional. En este apartado se presentan los conceptos
esenciales necesarios para comprender los modelos poblacionales estructurados,
con énfasis en su interpretacion bioldgica.

¢ Qué es una matriz?

Por definicién una matriz es un arreglo rectangular de nimeros ordenados en
filas y columnas. No es mas que un arreglo de nimeros de forma de tabla, simbolizada
con una letra mayuscula, sus elementos con la misma letra, pero en minusculas, la
posicién de cada uno de ellos con dos subindices, el primero indicando la posicién
del renglén y el sequndo la de la columna y todos ellos encerrados en corchetes
(Swokowski, s.a.; Emlen, 1973; Williams, 1976; Jeffers, 1978; Begon y Mortimer,
1981; Vandermeer, 1981; Southwood, 1991).

Desde el punto de vista bioldgico, una matriz permite organizar informacion
demografica, como fecundidades, probabilidades de supervivencia o transiciones
entre clases, de manera sistematica y coherente.

Una matriz con (m)filasy (n) columnas se denomina matriz de dimension (m x n).

Estructura de una matriz

En ecologia de poblaciones, las matrices que se utilizan con mayor frecuencia
son matrices cuadradas, es decir, aquellas que tienen el mismo ndmero de filas y
columnas ((k x k)). Esto se debe a que el nUmero de clases poblacionales en el tiempo
(t) es el mismo que en el tiempo (t+1).

Cada filay cada columna tienen un significado bioldgico especifico:

e  Columnas: representan la contribucion de cada clase poblacional en el
tiempo (t).

e  Filas:representan el destino de los individuos o descendientes en el tiempo
(t+1).

De esta forma, cada elemento de la matriz describe un proceso demografico
concreto, como la produccién de nuevos individuos o la supervivencia entre clases.
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Tipos de matrices relevantes en ecologia de poblaciones

En el contexto de los modelos poblacionales estructurados, se emplean
principalmente los siguientes tipos de matrices:

e Matriz cuadrada: matriz con igual nimero de filas y columnas; es la forma
tipica de las matrices de Leslie y Lefkovitch.

11 2 95
A= a, a, ay
a, a, da;

Donde:
i =indica el nUmero de rengldn de la matriz
j=indica el numero de columna de la matriz

El eje principal en diagonal de izquierda a derecha se denomina diagonal de
traza, el resto se llama diagonal (es) secundaria (s) o subdiagonal (es) (Figura 3.58).

r subdiagonal
a a a |
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solo existe una diagonal de traza y dependiendo del
tamaiio de la matriz, sera el nimero de subdiagonales
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Figura 3.58. Representacidn de un arreglo matricial hipotético. Posicién
y localizacién de la diagonal de traza y subdiagonales.
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Las matrices varian en tamano, por lo que se debe especificar éste indicando el
numero de renglones et alumnas de las que consta la matriz de la siguiente forma:
(ixj), siendo el primer nimero la cantidad de renglonesy el segundo columnas, que
en su conjunto se denomina orden de la matriz (Swokowski, s.a.; Vandermeer, 1981).

Si coincide el nimero de renglones y columnas se denominan matrices cuadradas
y se dividen en simétricas (las que utilizan para hacer correlaciones multiples) y
asimétricas (las utilizadas en las covarianzas). Si no son iguales los renglones ey
columnas en cuanto a numero, se denominan matrices rectangulares (Williams,
1976; Jeffers, 1978; Vandermeer, 1981).

e Matriz triangular: matriz donde los elementos distintos de cero se
concentran en la diagonal principal y una de sus regiones (superior o
inferior), reflejando la direccionalidad de las transiciones demogréaficas.

e Matriz diagonal: matriz donde solo los elementos de la diagonal principal
son distintos de cero; aunque poco comun en demografia, es Util como
referencia conceptual.

e Matriz de proyeccion poblacional: matriz que contiene las tasas de
fecundidad y las probabilidades de supervivencia o transicion, y que permite
proyectar el tamafo y la estructura de la poblacién a través del tiempo.

e  Matriz de identidad: denominada asi porque cualquier matriz multiplicada
por ésta, proporciona como resultado la misma matriz. Se abrevia con la
letra | y como caracteristica principal es que en la diagonal de traza los
Unicos elementos que presenta son numeros 1.0 (Swokowski, s.a.; Williams,
1976; Jeffers, 1978; Vandermeer, 1981).

~
]
(==

00
10
0 1

I Vector columna: aquella matriz que consta de mas de dos renglones,
pero una sola columna (Swokowski, s.a.; Williams, 1976; Jeffers, 1978;
Vandermeer, 1981).
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I Vectorrengldn: aquella matriz que consta de un solo renglén y mas de dos
columnas (Swokowski, s.a.; Williams, 1976; Jeffers, 1978; Vandermeer, 1981).

Xx=[6 9 34]

I Escalar: la matriz consta de un solo elemento, una columna y un renglén
(Swokowski, s.a.; Williams, 1976; Jeffers, 1978; Vandermeer, 1981).
z=[3]

Producto matriz—vector: significado bioldgico

El producto entre una matriz y un vector es una operacion fundamental en
los modelos poblacionales estructurados. En términos ecoldgicos, esta operacion
describe cdmo la poblacidon cambia de un tiempo al siguiente:

n,=An,
Donde:
A es la matriz de proyeccion poblacional,
n, es la estructura poblacional actual,

n,,, es la estructura poblacional proyectada.

El producto por una matriz y un vector columna, da como resultado de esta
operacion, otro vector columna, con orden matricial igual al nimero de renglones
de la primera matriz y al nimero de columnas de la segunda. Asi mismo, la Unica
regla que se debe recordar para poder realizar correctamente la operacion es que
el nimero de renglones de la segunda matriz sea igual al nimero de columnas de
la primera matriz, sino se cumple esta condicion, no se podra llevarla a cabo.

Una vez cubriendo estos requisitos se procede a realizar la operacién multiplicando
todos los elementos del vector columna por los elementos del primer renglén de
la matriz, elemento a elemento y sumandolos para formar el primer elemento
del vector resultante; posteriormente, se realizara el mismo procedimiento pero
utilizando el segundo renglén de la matriz para formar el segundo elemento y asi
sucesivamente segun el nimero de renglones de la matriz (Swokowski, s.a.; Emlen,
1973; Williams, 1976; Jeffers, 1978; Begon y Mortimer, 1981; Vandermeer, 1981):
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1 2 4 1 231(1x1) + (5x2) + (3x4) = 1+ 10+ 12 =23
A=|2 6 0[B=|5|4xB =|32|(1x2) +(5x6) +(3x0) = 2+ 30+ 0= 32
340 3 23| (1x3) +(5x4) + (3x0) = 3+ 20+ 0 = 23

Bioldgicamente, esta ecuacidon integra en un solo paso los procesos de
reproduccion, supervivencia y transicidon entre clases, mostrando cémo cada
clase contribuye a la poblacion futura.

Interpretacién general de los elementos de una matriz poblacional

Cada elemento (a;) de una matriz poblacional tiene una interpretacion ecoldgica
precisa:

e Indica la contribucion de los individuos de la clase (j) en el tiempo (t) a la
clase (i) en el tiempo (t+1).

e Puede representar fecundidad (produccién de nuevos individuos) o
supervivencia/transicidon entre clases.

Asi, el formalismo matricial no es un ejercicio abstracto, sino una traducciéon
matematica directa del ciclo de vida del organismo.
Importancia del enfoque matricial en ecologia

El uso del dlgebra de matrices permite:

e Integrar multiples procesos demograficos en un solo modelo.

e Analizar poblaciones estructuradas de manera explicita.

e Derivar propiedades globales como la tasa de crecimiento poblacional y
la estructura estable.

e Comparar estrategias de vida entre especies o poblaciones.

Este enfoque constituye la base matematica sobre la cual se construyen los
modelos de Leslie y de Lefkovitch, que se desarrollan en las secciones siguientes.

Modelos poblacionales estructurados

Los modelos matriciales describen la dindmica de poblaciones en tiempo
discreto, incorporando explicitamente la estructura interna de la poblacion. A
diferencia de los modelos no estructurados, como el exponencial o el logistico, estos
enfoques reconocen que:

e Losindividuos no son demograficamente equivalentes.

e Lasupervivenciay lafecundidad dependen de la edad, la etapa o el tamafo.
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e La poblacién puede representarse mediante un vector de estado que
resume su estructura.

En términos generales, la dindmica de una poblacién estructurada puede
expresarse como:

nt+1 =A nt

donde n, es el vector de abundancias por clases en el tiempo t, y A es la matriz
de proyeccidon poblacional, que contiene las probabilidades de supervivencia,
transicién y fecundidad.

El modelo simple estructurado por edad puede escribirse como una matriz,
comUnmente conocida como matriz de Leslie, en honor al ecélogo britanico P. H.
Leslie. Expresar esta formulacién en forma matricial implica colocar las probabilidades
de supervivencia (p,) y las fecundidades (f ) en posiciones especificas dentro de la
matriz (Rees y Ellner, 2009).

MODELO MATRICIAL DE LESLIE (ESTRUCTURADO POR EDAD)

Fundamentos conceptuales

El modelo matricial de Leslie es un modelo poblacional estructurado por edad,
en el cual el ciclo de vida del organismo se descompone en una serie de etapas
secuenciales, de modo que cada clase de edad representa una etapa del ciclo de vida
(Figura 3.59). En este enfoque, los individuos sobreviven de una etapa a la siguiente
con una probabilidad P,y producen un numero promedio de descendientes F_
especifico para cada edad, lo que permite incorporar explicitamente la variacién
demografica asociada a la edad (Leslie, 1945, 1948; Krebs, 2014).

Figura 3.59. Matrices de proyeccion poblacional. La matriz de Leslie, o ciclo de vida
clasificado por edad. En este ejemplo se muestran cuatro clases de edad, con diferentes
fecundidades (Fx) para cada clase y diferentes probabilidades (Px) de supervivencia de una
clase a la siguiente. (b) Un ciclo de vida basado en el tamafo o la etapa, en el que la Unica
complicacién adicional es que un individuo tiene una probabilidad Px de permanecer en
la misma etapa del ciclo de vida durante un periodo y una probabilidad Gx de sobreviviry
avanzar a la siguiente etapa del ciclo de vida. (Segun Caswell, 2001 tomado de Krebs, 2014).
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Este modelo es apropiado bajo los siguientes supuestos:
1. Lapoblacién se divide en clases de edad discretas.
2. Lareproduccién ocurre en pulsos regulares (tiempo discreto).

3. Todoslosindividuos avanzan obligatoriamente de la edad x a la edad x+1
en cada intervalo de tiempo.

4. Lasupervivenciay la fecundidad dependen exclusivamente de la edad.
5. Lapoblacién es cerrada, es decir, no presenta migracion.

Estos fundamentos fueron propuestos por Leslie con el objetivo de superar las
limitaciones de los modelos de crecimiento exponencial, que describen Unicamente
patrones globales sin considerar los estadios de vida, y de las tablas de vida y fertilidad,
que, si bien incorporan la estructura por edades, no integran explicitamente la
dindmica poblacional alo largo del tiempo (Emlen, 1973; Begon y Mortimer, 1981).
En este sentido, la matriz de Leslie puede considerarse una sintesis metodoldgica
que rescata las ventajas de ambos enfoques, al permitir analizar simultdneamente el
crecimiento global de la poblacidny la contribucion demogréfica de cada estadio de
vida. Entre sus principales ventajas se encuentra que refleja la participaciéon de cada
estadio en la reproducciény en la supervivencia global de la poblacién, describe la
supervivencia especifica de cada clase de edad, proporciona una distribucion estable
por edades, predice una tasa de crecimiento poblacional tanto per capita como por
estadio, y permite modelar poblaciones sometidas a explotacion, evidenciando
cdmo el impacto depende del estadio afectado; todo ello se logra mediante la
construccién de una matriz poblacional cuadraday un vector poblacional columna,
que constituyen el nucleo del modelo de crecimiento matricial (Leslie, 1945, 1948;
Begon y Mortimer, 1981).

Estructura de la matriz de Leslie

En honor a su creador (Leslie), la matriz poblacional se simboliza con la letra
mayuscula “L" y se construye poniendo los estadios de la poblacién al tiempo “t”
en las columnas y en los renglones los mismos estadios, pero al tiempo “t + 1", que
significard como se incrementa y afecta lo que le sucede a cada estadio del tiempo
“t" a los mismos estadios, pero al tiempo siguiente “t + 1" 0 generacién.

Dentro de los corchetes de la matriz, se colocardn en el primer rengldén'y
correspondiendo a su estadio respectivo la fecundidad; |la subdiagonal localizada
por debajo de la diagonal de traza, se llenara con los datos de la supervivencia de
cada estadio y todas las casillas restantes se llenaran de ceros (Leslie, 1948; Emlen,
1973; Begon y Mortimer, 1981).
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Para ejemplificar lo anterior, suponga que se tiene una poblacién natural de
tres estadios crias, jovenes y adultos, su matriz poblacional estara representada de
la siguiente forma (Krebs, 1994):

TIEMPO"t"
crias Juveniles adultos
crias f f £
TIEMPO"t +1'L = Juveniles S, 0 0
adultos 0 N 0

j

Esta construccidn significa lo siguiente para cada estadio:

Crias: Las crias del tiempo “t” afectan a las crias de la siguiente generacién
o del tiempo “t+1" por medio de su fecundidad (nimero de organismos que se
producen)y que se simboliza como£. Las crias del tiempo “t" afectan a los juveniles
de la siguiente generacion o tiempo “t+1” por la cantidad de crias que lleguen a
sobreviviry alcancen el estado juvenil, es decir, por la supervivencia de las crias, y se
representara como S_. Las crias del tiempo “t" no afectan para nada a los adultos del
tiempo “t+1” porque las crias que sobrevivan pasaran primero por el estado juvenil y
no seincorporan inmediatamente al estado adultoy por lo tanto su influencia es cero.

Juveniles: Los juveniles del tiempo “t” afectan a las crias de la siguiente generacion
o tiempo “t+1"” por medio de su fecundidad para producir nuevas crias y se abrevia
como £. Los juveniles del tiempo “t” no afectan a los juveniles del tiempo “t+1”
porque todos o pasan a ser adultos o se mueren y ninguno se queda como juvenil
por lo tanto es cero la influencia. Los juveniles del tiempo “t" afectan a los adultos al
tiempo “t+1" por la supervivencia de aquellos juveniles que pasan al estado adulto
y se abrevia como S.

Adultos: Los adultos del tiempo “t” afectan a las crias del tiempo “t+1" por la
fecundidad que éstos posean para producir nuevas crias a la siguiente generaciony se
abreviacomof.. Los adultos del tiempo “t” no afectan a los juveniles del tiempo “t+1"
porque no existen adultos que regresen a ser juveniles en la siguiente generacién,
por lo que sera cero. Los adultos del tiempo “t” no afectan a los adultos del tiempo
“t+1" dela siguiente generacién porque no se pueden quedar en ese mismo estadio
pasado algun tiempo, sino que se mueren y por lo tanto es cero.

Como se observa en la matriz, no todos los individuos sin importar sexo y edad
contribuyen al crecimiento de la poblacion, como lo supone el modelo de crecimiento
exponencial, sino que intervendran a éste, segun la edad y las caracteristicas que
posean
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Como en la tabla de vida y fertilidad, los datos de supervivencia y fecundidad
seran obtenidos del campo por muestreos poblacionales para determinar la densidad
para el primer caso y en el segundo caso por estudios bioldgicos, asi como para
determinar las clases de edad existentes en la poblacién.

Lo mas dificil en la construccién de este modelo es la obtencién de la fecundidad
por estadio, porque son datos Unicamente extraidos del campo, lo que implica
capturar a las hembras en diferentes estadios de madurez, si estuvieran en etapa
reproductora, realizar el conteo de huevecillos y determinar su estadio de maduracién,
asi como cortes histoldgicos de todos ellos para ser mas confiables los datos, y existen
muy pocas poblaciones que tengan este tipo de informacién bioldgica para generar
informacion ecoldgica. Si esto no se lleva a cabo, por lo menos se debe contar con
indicios de la fecundidad y supervivencia. Observa este ejemplo:

Se tiene una poblacién que pasados un afio sobreviven el 80% y al otro afo el
40%. La fecundidad de la edad 3 es 2y es el doble que el de la edad 2 y la edad 1
no presentan. La matriz poblacional resultante es:

t
2 3
1 0 1 2
t+1 2 (08 0 0
0 04 O

El vector poblacional

La estructura de la poblacién en un tiempo determinado se representa mediante
un vector poblacional, denotado generalmente como (n,). La segunda matriz que
involucra el modelo se denomina vector poblacional que no es mds que un vector
columna (una sola columna con mas de dos renglones) y se simboliza con la letra
minuscula “n" 'y contendra entre los corchetes, el nimero total de individuos por
cada estadio, clase de edad o etapa de la poblacién las cuales se colocaran en cada

renglon (Leslie, 1948; Krebs, 1994):

=
I
s 23S
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Cada elemento del vector tiene un significado bioldgico claro: el tamafio de una
clase poblacional especifica en el tiempo (t). Los datos de este vector poblacional
son obtenidos del campo al realizar un muestreo al tiempo “t” para obtener la
densidad poblacional por cada estadio identificado en la poblacién, es decir, el
nuimero de crias (n ) se colocaran en el primer renglé6n, el nimero de juveniles (n)
en el segundo, el nimero de adultos (n.) en el tercero y asi sucesivamente segun
el numero total de estadios identificados. Si se realizara la sumatoria de todos los
individuos cuantificados por estadio, se obtiene el nimero total de la poblacion
(N) al tiempo “t" debido a lo cual y para evitar confusion, el vector poblacional se
simboliza con letra minuscula (n) porque sus componentes son partes del total.

Para construir el modelo de Leslie, es decir, tanto la matriz de proyeccién
poblacional como el vector poblacional, es necesario contar, ademas de la
informacion bioldgica previamente descrita, con datos empiricos obtenidos a
partir de dos muestreos de campo realizados en tiempos distintos, usualmente
denotados como ty t+1. Estos muestreos permiten cuantificar los cambios en la
abundancia de cada clase de edad alo largo del tiempoy estimar las probabilidades
de supervivencia y las tasas de fecundidad especificas por edad que alimentan la
matriz. En este contexto, la comparacion entre la estructura poblacional observada
entylaregistrada en t+1 constituye la base empirica para la formulacién del modelo,
ya que vincula directamente los procesos demogréficos con la dindmica temporal
de la poblacién, como se ilustra a continuacién.

En una poblacién natural se realizaron dos muestreos en diferentes tiempos y se
identificaron tres estadios y de cada uno se cuantificé el nimero total de individuos
en las dos visitas. Asi también, se determind que las crias no tienen fecundidad
y las de los juveniles es la mitad de los adultos (V2 fa). En el primer muestreo (t)
se recolectaron 10 crias, 8 juveniles y 6 adultos. En el sequndo fueron 15 crias, 8
juvenilesy 6 adultos.

Para construir la matriz poblacional y su vector se procedera a obtener las
supervivencias, determinando cuantos pasaron de un estadio al otro.

Crias a juveniles = De 10 crias cuantificadas al tiempo t sélo pasaron 8 al tiempo
t+1, por lo tanto:

5.=8/10=0.8

Juveniles a adultos: De 8 jévenes cuantificados en el tiempo t sélo pasaron 6
al tiempo t+1 por lo tanto:

5=6/8=0.75

Estos datos se colocan en la subdiagonal por abajo de la diagonal de traza y el
resto de los casilleros se llenard con ceros.
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Para obtener el rengldn de las fecundidades y segiin nuestros datos obtenidos
del campo, los Unicos estadios que contribuyen a la produccién de crias son los 8
adultos y los 6 juveniles del tiempo “t", ellos producen a la siguiente generacién
las 15 crias del tiempo t+1, si estos datos se escriben en una ecuacidn se obtiene:

8fj+6fa=15cr|'as

Esta es una ecuacién con dos incdgnitas y no se puede despejar alguna de
ellas, pero se sabe que la fecundidad de los juveniles es 2 de la de adultos, por lo
que se substituye:

8 (%1 )+6f =15crias
4fa+6fa=15 10fa=15
fa=15/10 fa=1.5

Los juveniles presentan la mitad de la fecundidad de los adultos y el dato ya
fue calculado, sélo se sustituye:

fi=1sfa
fi=1(1.5) fj=0.75

Finalmente, el vector poblacional sera representado por el nimero de organismos
cuantificados en el campo al tiempo “t"y el modelo sera el siguiente:

0 075 15 10
L=|08 0 O|n=|8
0 075 0 6

Como se observa en la matriz, no todos los individuos contribuyen en la poblacién
para que crezca, sino que solo algunos y en diversas formas, debido a que ciertos
estadios no son fértiles como las crias, otros son medio reproductivos como los
jévenes y otros totalmente reproductivos como los adultos. Esta influencia sélo se
podria observar en tablas de vida y fertilidad, pero no se determinaba el crecimiento
alolargo del tiempo como si lo puede realizar el modelo matricial.

Si esta matriz poblacional se multiplica por el vector poblacional como
resultado de la multiplicacién se obtendra otro vector poblacional, pero los datos
corresponderan a la siguiente generacién o tiempo t+1. Esta situacidn se puede
representar algebraicamente, dando como resultado la ecuacién general de
crecimiento poblacional matricial (Leslie, 1948):
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Donde:

L = matriz poblacional de Leslie

n, = vector poblacional al tiempo t
n.,, = vector poblacional al tiempo t+1
t=tiempo

Si se continua multiplicando el vector poblacional del tiempo t+1 (t=1) por la
matriz poblacional, se obtendra un segundo vector poblacional del tiempo t+1 (t=2)
y asi sucesivamente. Lo que se estard obteniendo es el crecimiento poblacional a
diferentes tiempos, tanto global de la poblacién, como de cada estadio y es lo que
se denomina el Método de Proyeccidn (existe el método analitico, para obtener los
pardmetros poblacionales, sin llegar a desarrollar el método descrito).

Una vez realizada la operacion y obtenido los valores de crecimiento poblacional
(en este caso exponencial), se pueden obtener los parametros poblacionales
necesarios en todo estudio ecoldgico y ya descritos.

Interpretacion demografica

A partir de la matriz de Leslie se derivan propiedades demograficas fundamentales,
como la tasa finita de crecimiento poblacional (A lambda), que corresponde al valor
propio dominante de la matriz. Asimismo, es posible obtener la distribucidn estable
de edades, asociada al vector propio derecho, y el valor reproductivo, asociado al
vector propio izquierdo. Estas propiedades emergen independientemente de la
estructura inicial de la poblacién, siempre que la matriz sea primitiva.

Tasa neta de reproduccion (R))

Definida como el nimero promedio de progenie que es capaz de producir la
poblacidn por generacidn se calcula mediante la expresién:

Donde:
N .,, = Sumatoria del vector poblacional del tiempo t+1

N .= Sumatoria del vector poblacional del tiempo t
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Como se tienen numerosas sumatorias de todos los vectores poblacionales (N)
de diferentes tiempos, se tienen tantas tasas netas de reproduccion como vectores
poblacionales existan, que dejaran de ser tasas netas cuando exista un valor que
permanezca constante a través de todos los vectores subsecuentes y ese valor
constante se conocerd como tasa finita de crecimiento

Tasa finita de crecimiento (M)

Esta tasa como su nombre lo indica, es una tasa finita y no instantdnea de
crecimiento poblacional (r). Se define como el nimero de individuos que se agrega
ala poblacién por individuo y por unidad de tiempo y se calcula como (Southwood,
1991):

A=t"

Donde:
e = base de los logaritmos naturales
r. =tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima

La tasa finita también se puede calcular también como:

pero sélo cuando A es un valor cercano a 1y ya no fluctia a través del tiempo
se dice que la poblacién alcanzd la tasa finita de crecimiento, no antes porque serdn
tasas netas de reproduccion.

Como se observa, es la misma forma como se calculd la tasa neta de reproduccion,
por lo que sdlo se puede aplicar esta igualdad en el modelo matricial y siempre y
cuando la tasa neta de reproduccién a lo largo del tiempo permanezca constante. Asi
mismo, y como la tasa finita también es igual a la exponencial de la tasa intrinseca
de crecimiento per capita, se puede establecer la siguiente relacion:

Ro=A=1t"

Para poder establecer esta igualdad, se tendrd que hacer sélo si la tasa neta de
reproduccién permanece constantey la Unica diferencia radica en que A estd dada en
lapsos de 1.0 tiempoy Ro es una tasa de acuerdo con un promedio generacional (T).
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Tasa intrinseca de crecimiento per capita maxima (r_)

Por medio de una matriz poblacional se obtiene por tres vias la tasa intrinseca
de crecimiento per capita.

1) La primera y mas sencilla es que si ya se conoce el valor de lambda (A) y
sabiendo que ésta es igual a la exponencial de la tasa intrinseca de crecimiento,
s6lo se despeja:

r.=InA

2) Se puede obtener por el método ya conocido utilizando la tasa neta de
reproduccion, siy sélo si es la constante a lo largo de los vectores subsecuentes:

InRo
v =
T

Donde:
Ro = tasa neta de reproduccion cuando es constante
In = logaritmo natural

T =tiempo generacional igual a 1.0

3) Se obtiene por medio de un andlisis de regresion usando el modelo de
crecimiento exponencial, ya conocido:

Nt = Not"

utilizando el tamano total de la poblacién (sumatoria de cada vector poblacional)
y los diferentes tiempos; con ello se obtiene la ordenada al origen, que serd el tamafno
de la poblacion con que se inicié el crecimiento, la pendiente (tasa intrinseca de
crecimiento per capita) y las curvas tedrica y experimental de dicho crecimiento.

El modelo de crecimiento exponencial se aplica también utilizando como variables
dependientes a los diferentes tamafos poblacionales y sus tiempos por cada estadio,
para obtener las curvas de crecimiento representativas de cada uno de ellos y sus
modelos respectivos, todos ellos mostrando diferentes valores, segun la tendencia
y comportamiento de cada estadio en el contexto de global de la poblacién.
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Estructura estable por edades

La estructura estable por edades se alcanza cuando una poblacion se reproduce
en un ambiente constante. Esto quiere decir que la estructura estable por edades es
una proporcién o porcentaje que se mantiene constante entre las diferentes edades
y a través del tiempo que presenta una poblacién cuando esta alcanza una tasa
finita de crecimiento.

Alcanzada la estructura estable por edades, todas van a mantener una proporcién
constante de crecimiento de generaciéon tras generacion, es decir el tamano
poblacional aumentard pero de forma constante y en las mismas proporciones
numéricas.

Para calcular la estructura estable por edades, se dividird el tamafo poblacional
de cada estadio, entre el tamafo del estadio inicial (generalmente crias) que se tenga
en la poblacion, y sélo de aquellos vectores en los que se alcanzé la tasa finita de
crecimiento (A). Se puede expresar como porcentaje al multiplicar el resultado por
100 que es lo mas adecuado o simplemente como una proporcién.

El modelo de crecimiento matricial antes descrito construye un crecimiento de
tipo exponencial, y como ya se habia mencionado es un crecimiento que presentaran
las poblaciones naturales en ciertos momentos (cuando el espacio y alimento
son ilimitados), pero como existe una heterogeneidad ambiental, esto no se da
frecuentemente, y se presenta un crecimiento logistico.

El modelo de crecimiento matricial también puede describir un crecimiento
logistico, sélo que la Unica diferencia estriba en conocer la capacidad de carga
del ambiente (K) que se resta a cada vector resultante, esto mostrara la influencia
densodependiente en el crecimiento poblacional.

A manera de ejemplificar el modelo antes descrito, se presentan los datos de una
poblacién que presenta 4 estadios: crias, juveniles, adultos y viejos; La fecundidad
del primero y Ultimo es cero, la de jévenes es 1/3 de la fecundidad de adultos. En el
primer muestreo se cuantificaron por estadios: 200, 160, 100, 25, respectivamente
y en el segundo muestreo fueron: 300, 150, 90, 30. (Figura 3.60).

Después de haber realizado los calculos necesarios para obtener la fecundidad
y sobrevivencia por estadios se obtuvo el modelo de Leslie:

075 0
0 056

0 065 196 07 [200
0 03 0
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Los vectores resultantes, tiempo, nimero de organismos totales y tasa neta de
reproduccion son los siguientes:

150((225()206]|233||286|(283||331|(374|| 394
126({115|(130(| 160|158 || 185]|209

3001[2741[311][3811[3771[441][4981[ 5251 606
39 || 48 || 47 || 56

t= 1 2 3 4 5 6 7 8 9
N= 570 610 668 767 828 923 1035 11311265

66617291 8251[9041[1002771121][1234][1372][1525
455((500(1547{|619|| 678 || 752 1029
471
114

)

221||255(|280([306|| 347 || 380 519
63 (| 66 || 77 141

=

t=10 11 12 13 14 15 16 17 18
N=1405 1550 17291913 2119 2357 2610 2895 3214

114411265]| 1405 ||15591|1726]|1917|{2125}| 2356
57 967 |[1074|(1190
15 236 || 262 || 290

N

192

16861[18737[20791[2301][2556][28337[3141][3486
212

t= 19 20 21 22 23 24 25 26
N=3562 3952 4384 4859 5391 5979 6630 7354

38641[4285][47537[52701[5845
26151|12898(3214]|3565(| 3953
13191464 || 1623 |[1800|( 1996
357 || 396 || 439 || 487 || 540

t= 27 28 29 30 31
N= 8155 9043 1002911122 12334
Ro= 1.1089 1.1090 1.1090 1.1090 1.1090

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3




Ro=1.1090
A=1.1090
e'=1.1090
r=In(1.1090) =0.1035

Modelo de crecimiento exponencial de la poblacién:

Nt = 4973630

r= 09999
16000 -
12000 -
—a—total
—-4- crias
N 8000 - --%--juveniles
- - adultos
—-e— viejos
4000 A
X% :-x-x—*"“ . PPN
0 E - 9-9-9-0—0- & 9 &
0 10 20 30

tiempo

Figura 3.60. Curvas de crecimiento de la poblacién total y sus diferentes
estadios contra el tiempo a partir del modelo matricial.

La estructura estable por edades se alcanza en la 282 generacion (cuando se
alcanza la tasa finita de crecimiento) y es en porcentaje o proporcion:

1007 T 1
68 | 068
34 [°|034
9 | [0.09
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3. MODELO MATRICIAL DE LEFKOVITCH
(ESTRUCTURADO POR ETAPAS)

Modelos basados en etapas del ciclo de vida

En muchos organismos, particularmente plantas, invertebrados y numerosos
organismos acuaticos, la edad cronoldgica no describe de manera adecuada el
desempefio demografico de los individuos. En estos casos, la poblacidon se divide
en categorias discretas denominadas etapas o clases de etapa, las cuales pueden
corresponder a estados claramente definidos del ciclo de vida como huevo, larva,
juvenil y adulto, o bien a clases de tamafio impuestas sobre un rasgo que varia
de forma continua, como la longitud, el peso o el drea foliar (Reesy Eliner, 2009).

Por ejemplo, una poblacion vegetal puede caracterizarse mediante individuos
pequeios, medianosy grandes, permitiendo multiples transiciones entre etapas como
resultado tanto del crecimiento como de la contracciéon. A pesar de esta flexibilidad
en la definicidn de las clases, muchas de las ideas desarrolladas originalmente para
poblaciones estructuradas por edad contintan siendo aplicables en los modelos
basados en etapas, particularmente aquellas relacionadas con la proyeccién
poblacional y la estabilidad demografica (Rees y Ellner, 2009).

En este contexto, la reproduccién y los movimientos de los individuos
supervivientes entre etapas ya no se describen mediante una matriz de Leslie, sino
através de una matriz de proyeccion poblacional basada en etapas, conocida como
matriz de Lefkovitch (L) o matriz (M) (Rees y Ellner, 2009). La necesidad de este
enfoque alternativo surge de los supuestos inherentes al modelo de Leslie, el cual
asume que toda la variabilidad en fecundidad y supervivencia se debe exclusivamente
a diferencias de edad, que los individuos son idénticos entre si dentro de cada
clase, que la edad es el factor determinante de la mortalidad y la fecundidad, que
Unicamente se consideran hembras y que no existen retrasos temporales, es decir,
que los individuos avanzan obligatoriamente de un estadio a otro sin posibilidad
de permanecer estacionarios.

Estas suposiciones resultan particularmente problematicas en organismos
de larga vida, para los cuales la aproximacion por edad puede ser poco realista o
incluso impracticable. Por ejemplo, un arbol de roble puede requerir al menos 300
anos para alcanzar la etapa adulta, durante los cuales se presenta una mortalidad
elevada en las primeras edades, como la fase de semilla, seguida de patrones de
supervivencia muy distintos en etapas posteriores. Para capturar adecuadamente
esta biologia mediante un modelo de Leslie, seria necesario definir categorias de
edad de un afo de duracién, lo que implicaria construir una matriz poblacional de
300 x 300, un arreglo excesivamente grande y carente de sentido practico (Bosh,
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1971; Vandermeer, 1975). Ademas, el uso de categorias amplias como semilla,
plantula, arbusto y arbol en un modelo estrictamente por edad conduciria a una
pérdida considerable de informacién demografica relevante.

Cuando los individuos de una poblacién no pueden organizarse de manera
natural por edades, la aproximacién de Leslie no debe ser utilizada. Para resolver
este problema, Lefkovitch (1965) propuso un modelo alternativo, analiticamente
similar al modelo de Leslie-Lewis, pero aplicable a un espectro mucho mas amplio
de situaciones bioldgicas. En lugar de categorizar a los individuos por edad, esta
aproximacion los clasifica de acuerdo con caracteristicas morfolégicas o fisiologicas,
como el tamafio o el peso. Por ejemplo, puede definirse un estado 0 que incluya a
todos los individuos entre 0 y 5 cm de longitud, un estado 1 que agrupe a larvas o
semillas entre 5y 20 cm, y asi sucesivamente (Vandermeer, 1975).

La aproximacién de Lefkovitch constituye, por tanto, una matriz de proyeccion
por estados, utilizada particularmente en poblaciones con individuos muy
longevos, como muchas especies de plantas perennes, en las cuales los organismos
pueden permanecer largos periodos en una misma etapa antes de transitar a la
siguiente; incluso es comun que algunas semillas permanezcan en estado latente
durante tiempos prolongados. Debido a estas caracteristicas bioldgicas y a que la
categorizacion de etapas suele ser en parte arbitraria, el modelo asume que toda la
variabilidad en supervivencia y fecundidad se atribuye exclusivamente a la variable
utilizada para definir las clases, lo que constituye un supuesto central del enfoque
de Lefkovitch (Lefkovitch, 1965).

Complejidad adicional del modelo por etapas

Lefkovitch (1965) reconocio que, a diferencia del modelo por edad, donde todos
los individuos de edad x avanzan necesariamente a la edad x+1, en los modelos
basados en etapas algunos individuos pueden permanecer en la misma etapa
durante mas de una unidad de tiempo (Figura 3.61) (Krebs, 2014). Esta caracteristica
afade una nueva complejidad bioldgica al modelo.
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Figura 3.61. Matrices de proyeccion poblacional. La matriz de Lefkovitch o un ciclo
de vida basado en el tamafio o la etapa, en el que la Unica complicacién adicional es
que un individuo tiene una probabilidad Px de permanecer en la misma etapa del
ciclo de vida durante un periodo y una probabilidad Gx de sobreviviry avanzar a la
siguiente etapa del ciclo de vida. (Segun Caswell, 2001 tomado de Krebs, 2014).

Por ello, en cada etapa se definen dos probabilidades fundamentales:

e P _:probabilidad de que unindividuo sobreviva y permanezca en la misma
etapa o clase de tamafo x en la siguiente unidad de tiempo.

* G, probabilidad de que un individuo sobreviva y transite a la siguiente
etapa o clase de tamafo x+1 en la siguiente unidad de tiempo.

Es importante destacar que, en las matrices basadas en etapas, la unidad de
tiempo se define de tal manera que esimposible que un organismo salte dos o mas
etapas en un solo paso temporal (Krebs, 2014).

Estructura de la matriz de Lefkovitch

La construccién de la matriz es muy parecida a la de Leslie, se simboliza con
la letra mayuscula “L” en letra italizada para diferenciarlo de la de Leslie o M, en la
primera fila o rengldn se colocaran las fecundidades de cada estadio y todas las demds
casillas se llenan con una probabilidad de ocurrencia, es decir, son la probabilidad
por unidad de tiempo a que se presente un evento o de pasar de un estado a otro
(Lefkovitch, 1965):

(ARAA
L|B B oBR
R, B, P, P,
P B B B
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Donde:

f_=ndmero de recién nacidos y producidos en promedio por un individuo de

un

la categoria “x” por unidad de tiempo
P_=probabilidad de pasar de un estado a otro durante un intervalo de tiempo

Existen casos en los que no se dispone de los valores de fecundidad, entonces
toda la matriz se completa con los valores de las probabilidades.

Construccion del vector poblacional

En este caso se simboliza de la misma manera (n) y representa la cantidad de
individuos por cada categoria:

Los cdlculos para realizar la proyeccién matricial del crecimiento en estas
poblaciones y la obtencion de los pardmetros poblacionales, se realiza de igual
manera que la de Leslie, sélo que la diferencia radicard en que la multiplicacién
matricial tendra mas valores.

Por ejemplo, se realizé un estudio poblacional a un pino y se cuantificé un
tamano de 2,000 semillas, de las cuales 20 germinaron y el resto murié. De 100
retofos, 20 murieron, 5 fueron arbolillos y el resto permanecié como retofo de 50
arbolillos, 2 se hicieron arboles, 5 murieron y el resto permanecié como arbolillo.
De 11 arboles, uno murid y el resto siguié como arbol y no se pudo calcular la
fecundidad de cada arbol.

Ejemplos como este, se presentan muy frecuentemente en la naturalezay para
poder obtener el crecimiento por uno de los mejores modelos para evaluarlo como
el de Leslie, no se puede realizar debido a que existen estadios que permanecen
en ese mismo estadio, por lo cual se aplica el modelo de Lefkovitch, quedando la
matriz de la siguiente manera:
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SO Rl Arz A3
SU RSS PRS PArS PAS
RI PSR })IUT PA'rR PAR
ArZ PSAr PR.-I! PArAr PAAr
A3 P 54 P RA P Ard P AA

S=semilla R=retofio Ar=arbolillo A= arbol

Matematicamente se expresa el modelo como:

0 0 0 07/[2000
001 075 0 0 ||100

0 005 086 0[] 50

0 0 004 091|| 11

La diferencia entre este modelo y el de Leslie, evidentemente radica en que
no sélo la subdiagonal por abajo de la diagonal de traza puede tener valores, sino
que cualquier casillero podra contener informacién, un ejemplo del crecimiento
exponencial obtenido via la resolucion del modelo de Lefkovitch se presenta en la
(Figura 3.62).
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Figura 3.62. Una poblacién crece segun el grafico del ciclo de vida mostrado
en la Figura, con los valores de los pardmetros que se muestran en el
recuadro. En una escala logaritmica (vertical), el crecimiento exponencial
se presenta como una linea recta Tomado de Begon et al., 2006.




4. COMPARACION CONCEPTUAL ENTRE LOS
MODELOS LESLIE Y LEFKOVITCH

EnlaTabla 3.7 se presenta una comparacion entre los modelos Leslie y Lefkovitch.

Tabla 3. 7. Aspectos conceptuales entre los modelos de Leslie y Lefkovitch.

Aspecto Leslie Lefkovitch
Tipo de estructura Edad Etapa
Avance entre clases Obligatorio Opcional
Permanencia en clase No Si
Aplicacién tipica Vertebrados, humanos Plantas, peces, invertebrados
Realismo bioldgico Alto para edades fijas Alto para desarrollo flexible

5. IMPORTANCIA ECOLOGICA Y APLICACIONES

Los modelos matriciales de Leslie y Lefkovitch son modelos centrales en la
demografia de poblaciones y la ecologia tedrica, particularmente cuando se
analizan poblaciones estructuradas. Permiten evaluar sensibilidades y elasticidades
demograficas, identificar etapas criticas para la conservacién o el manejo, y simular
escenarios de perturbacidon ambiental.

En sistemas acuaticos y organismos con desarrollo flexible, el modelo de
Lefkovitch suele ofrecer un mayor realismo biolégico, aunque el modelo de Leslie
sigue siendo fundamental como marco tedrico y didactico para comprender la
dindmica de poblaciones estructuradas.

Extensiones de los modelos matriciales:
heterogeneidad en las historias de vida

Los modelos matriciales clasicos de demografia estructurada, como los propuestos
por Leslie (1948), asumen que una poblacién puede describirse mediante clases de
edad estructuradas en las que los individuos se comportan de forma homogénea con
respecto a sus tasas de nacimiento y mortalidad. Bajo este enfoque se supone que
todos los individuos de una misma clase de edad siguen una Unica ruta o historia
de vida desde el nacimiento hasta la muerte. Este supuesto de homogeneidad
facilita la construccién de matrices de proyeccién poblacional y la interpretacion de
parametros demograficos, pero es también una simplificacion que puede no reflejar
la verdadera variabilidad bioldgica observada en muchas poblaciones naturales
(Leslie, 1948; modelos por edad y etapa ya discutidos anteriormente).

LAS POBLACIONES

CAPITULO 3




En la practica, individuos de la misma edad pueden diferir sustancialmente
en rasgos ecoldgicos relevantes como crecimiento, supervivencia y fecundidad,
debido a variacion genética inherente, condiciones ambientales heterogéneas
o lainteraccion entre ambos factores. Estas diferencias producen heterogeneidad
en las historias de vida de los individuos, de modo que no puede suponerse que
existe una Unica trayectoria demografica representativa dentro de cada clase de
edad o etapa (por ejemplo, edad de madurez, probabilidad de reproduccion, riesgo
de muerte, etc). Esta heterogeneidad bioldgica tiene consecuencias importantes
para las propiedades demograficas de las poblaciones, como la estimacién de la tasa
de crecimiento intrinseca y la respuesta a perturbaciones ambientales.

Para abordar esta limitacion, Hubbell y Werner (1979) desarrollaron un enfoque
explicito para poblaciones que no son homogéneas, sino que presentan multiples
historias de vida posibles y donde no se asume una estructura estable por edades
ni por etapas cldsicas. En este marco, una poblacién se describe como compuesta
por un conjunto finito de rutas de vida diferenciadas, en las cuales cada individuo
puede seguir una trayectoria particular de sobrevivencia y reproduccién a través
del tiempo. Cada ruta de vida representa una secuencia alternativa de estados
demograficos, y las diferencias entre rutas capturan directamente la heterogeneidad
individual en los procesos vitales.

El método propuesto por Hubbell y Werner se basa en la identificacién de
todas las rutas reproductivas posibles en la poblacion, el cdlculo de la contribucién
reproductiva neta de cada una de estas historias de vida, la ponderacién de dichas
contribuciones de acuerdo con su frecuencia o importancia relativa, y finalmente la
suma de todas las contribuciones para obtener los valores demogréaficos agregados,
como la tasa finita de crecimiento (A) y la tasa intrinseca de crecimiento per capita
(r). Conceptualmente, este enfoque cuantifica como cada trayectoria individual de
reproduccidn y supervivencia contribuye al crecimiento global de la poblacién y
permite integrar formalmente la heterogeneidad bioldgica en el analisis demogréfico
sin la necesidad de imponer una estructura matricial Unica homogénea.

Metodoldgicamente, la representacion de historias de vida heterogéneas suele
hacerse mediante graficos o diagramas de rutas demograficas, donde flechas
indican los movimientos de individuos entre estados, puntos representan grupos
de individuos homogéneos dentro de cada ruta, e informacion adicional resume
los pardmetros demograficos especificos de cada trayectoria (Figura 3.63) (Hubbell
y Werner, 1979). Este tipo de representacién no solo facilita la visualizacion de las
diferentes posibilidades de vida dentro de una poblacion, sino que también hace
explicita la variabilidad demografica subyacente entre individuos, integrando asi
en un mismo esquema los efectos de la heterogeneidad ecolégica y la estructura
poblacional.
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serillas de

2 afios

plintulis da 3 afios

plantas da 4 afios sin flomear

Figura 3.63. Historia de vida. Diagrama de las rutas reproductivas
de una planta (Tomado de Hubbel y Werner, 1979).

Este diagrama representa sélo cuando las semillas caen a sitios humedos para
germinar, no se siguen las posibles rutas ni el tiempo que se lleva cuando éstas son
dispersadas en zonas no dptimas para germinacién o por lo menos que no son
hdmedos.

Las semillas a pesar de caer en sitios humedos permanecen en latencia 1y 2
afos, después de los cuales, pasaran a la reproduccion (floracion) a los 3y 4 afios,
produciendo diferente cantidad de semillas en cada ruta reproductiva. La anterior
estrategia, hace suponer la hipdtesis que los retrasos en el tiempo, es una estrategia
que sigue la especie para asegurar la germinacién por varias rutas diferentes, asi como
su floracién y produccion de semillas. Para detallar mas sobre este tipo de historias
de vida, su representacion y el andlisis matematico para evaluar los parametros de
crecimiento, se debera consultar la fuente original.
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Comparacién conceptual: Leslie, Lefkovitch
e historias de vida heterogéneas

En la Tabla 3. 8 se presenta una comparacion estructural y biolégica entre los
modelos Leslie y Lefkovitch e historia de vida heterogéneas.

Tabla 3. 8. Comparacion estructural y bioldgica entre los modelos
de Leslie, Lefkovitch e historias de vida heterogéneas.

Historias de vida

Aspecto Leslie Lefkovitch .
heterogéneas
Tipo de estructura Edad Etapa / tamafno Rutas de vida multiples
Individuos Ind|V|d]uos Individuos
Supuesto clave R homogéneos .
homogéneos heterogéneos
por etapa
Trayectoria o - e
de vida Unica Unica Multiples
Permanencia No Si Variable segun la ruta
en clases
Estructura estable Si Si No necesariamente
Representacion Matriz edad-edad Matriz estado- Diagrama de rutas
estado
. (\lambda), (\lambda), (\lambda) y (r) por
Parametro central distribucién estable elasticidades suma de rutas
Rfeal]smo Moderado Alto Muy alto
bioldgico

Mientras que los modelos de Leslie y Lefkovitch representan poblaciones
estructuradas en las que se asume una historia de vida promedio y homogénea,
el enfoque de historias de vida heterogéneas reconoce explicitamente que los
individuos pueden seguir trayectorias demograficas alternativas dentro de una
misma poblacion. En el modelo de Leslie, la variabilidad se atribuye exclusivamente
a la edad; en el de Lefkovitch, a la etapa o estado definido por una caracteristica
morfoldgica o fisioldgica; sin embargo, en ambos casos se presupone que todos los
individuos recorren esencialmente la misma ruta de vida. Por el contrario, el enfoque
propuesto por Hubbell y Werner (1979) abandona este supuesto y considera que el
crecimiento poblacional emerge de la suma ponderada de multiples historias de
vida, lo que resulta particularmente relevante en poblaciones con alta variabilidad
individual, plasticidad fenotipica o respuestas divergentes a condiciones ambientales
heterogéneas.
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Historias de Vida

El andlisis de las poblaciones bioldgicas ha permitido describir y modelar los
cambios en su tamano, estructura y crecimiento a partir de pardmetros demograficos
fundamentales como la sobrevivencia, la fecundidad y la tasa finita o intrinseca de
crecimiento. Los modelos estructurados por edad y por etapas, como los de Leslie y
Lefkovitch, han demostrado que la dinamica poblacional no depende Unicamente
del ndmero de individuos, sino de la forma en que estos se distribuyen a lo largo
del ciclo de vida y de cémo contribuyen diferencialmente a la reproducciony a la
persistencia de la poblacion.

Sin embargo, estos pardmetros demograficos no son propiedades aisladas ni
constantes, sino la expresidn cuantitativa de decisiones bioldgicas que los organismos
enfrentan alolargo de suvida. Cada individuo debe asignar recursos limitados entre
crecimiento, mantenimiento, reproduccién y supervivencia, y dicha asignacion se
encuentra condicionada por restricciones fisioldgicas, ambientales y evolutivas. El
conjunto de estas decisiones, y sus consecuencias a lo largo del ciclo vital, constituye
lo que en ecologia se denomina historia de vida.

El estudio de las historias de vida proporciona el marco conceptual que permite
interpretar los patrones demograficos observados en las poblaciones. Rasgos como la
edad alamadurez, el nUmero y tamafio de los descendientes, la duracién de las etapas
juveniles, lalongevidad y la frecuencia reproductiva determinan las probabilidades
de supervivencia y fecundidad que alimentan los modelos poblacionales. En este
sentido, las historias de vida representan el vinculo directo entre los procesos que
ocurren a nivel individual y las propiedades emergentes de las poblaciones.

Asimismo, las estrategias de historia de vida influyen de manera decisiva en
la forma en que las poblaciones responden a su entorno bidtico y abidtico. La
competencia por recursos, la depredacién, el parasitismo y las perturbaciones
ambientales ejercen presiones selectivas que moldean las rutas de vida posibles y
favorecen determinadas combinaciones de rasgos frente a otras. Por ello, comprender
las historias de vida resulta esencial para interpretar la variabilidad demogréfica
entre poblaciones, especies y ambientes.

En este tema se abordan los fundamentos tedricos del concepto de historias de
vida, su relacién con los modelos poblacionales estructurados y su relevancia para la
comprension de los procesos ecoldgicos. Este enfoque permite avanzar desde una
descripcion matematica de la dinamica poblacional hacia unainterpretacién bioldgica
integrada, que sienta las bases para el analisis de las interacciones poblacionales y
de la estructura de las comunidades.
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INTRODUCCION

Las historias de vida representan el conjunto de eventos y decisiones que un
organismo experimenta a lo largo de su existencia, desde su concepcién hasta su
muerte. Estos eventos incluyen el crecimiento, el desarrollo, la reproduccion y la
sobrevivencia, y su estudio es fundamental para comprender cdmo las especies
interactUan con su entorno y cdmo evolucionan las poblaciones y comunidades
(Brown y West, 2000; Smith et al., 2015). La asignacién de tiempo y energia a estas
actividades vitales es un aspecto central de la ecologia de historias de vida (Freeman
y Herron, 2002). Ridley (2004) enfatiza que la historia de vida de un ser vivo implica
una serie de decisiones cruciales, como el momento éptimo para la reproduccién,
ya sea temprana o tardia.

Lincoln et al. (1998) la definen como los eventos significativos en el ciclo de vida
de un organismo, especialmente aquellos relacionados con estrategias que influyen
en su supervivencia y capacidad reproductiva. Begon et al. (2006) sugieren que las
historias de vida individuales dentro de un grupo pueden verse como variaciones
de un ciclo de vida basico, mientras que Smith y Smith (2012) ofrecen una definicién
mas concisa: el patrén de crecimiento, desarrollo y reproduccion a lo largo de la
vida de un organismo.

Desde una perspectiva ecoldgico-evolutiva, Molles (2008) describe la historia de
vida como el conjunto de adaptaciones que influyen en aspectos biolégicos clave,
como la cantidad de descendencia producida, la supervivencia y la edad y tamafio
al alcanzar la madurez reproductiva (Figura 3.64).

La Historia de Vida como Resultado de la Evolucion
Natalidad

Inmigracion Emigracion

Mortalidad

Figura 3.64. Esquema de la dinamica poblacional mostrando los factores que
influyen en el crecimiento y regulacién de las poblaciones, incluyendo natalidad,
mortalidad, inmigracién y emigracién. (Tomado de ABC Color, 2024).
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Las historias de vida no son meras descripciones de los eventos que ocurren en
la vida de un organismo; son el resultado de millones de afos de evolucién, donde
la seleccidn natural ha moldeado los rasgos que maximizan la aptitud (fitness) de
los individuos en un ambiente dado (Stearns, 1992). La aptitud se define como la
contribucion genética de un individuo a la siguiente generacién, y se mide por el
numero de descendientes viables que produce. Por lo tanto, cada aspecto de la
historia de vida de una especie, desde el tamafo del huevo o la semilla hasta la
edad de la primera reproduccion y la longevidad, es una adaptacion que ha sido
seleccionada para optimizar la supervivencia y la reproducciéon en un contexto
ecoldgico especifico (Roff, 1992).

La diversidad de historias de vida observada en la naturaleza es asombrosa
y refleja la multiplicidad de soluciones evolutivas a los desafios ambientales.
Por ejemplo, algunas especies invierten en una gran cantidad de descendientes
pequefos y poco desarrollados, esperando que al menos algunos sobrevivan en
un ambiente impredecible. Otras, en contraste, producen pocos descendientes
grandes y bien desarrollados, invirtiendo considerablemente en su cuidado para
asegurar su supervivencia en un ambiente mas estable y competitivo. Estas estrategias
contrastantes, a menudo categorizadas como ry K, ilustran el principio fundamental
de los trade-offs en la evolucidn de las historias de vida (Pianka, 1970).

Los trade-offs surgen porque los organismos tienen recursos limitados (energia,
tiempo, nutrientes) que deben asignar entre diferentes funciones vitales. Invertir mas
en una funcién (por ejemplo, crecimiento rdpido) a menudo significa invertir menos
en otra (por ejemplo, reproduccion temprana o defensa contra depredadores). La
seleccién natural favorece la combinacion de rasgos de historia de vida que resulta
en la mayor aptitud a lo largo de la vida del organismo. Por ejemplo, un organismo
que se reproduce muy temprano puede tener una menor longevidad o producir
descendientes de menor calidad, mientras que uno que retrasa la reproduccién
puede crecer mas y producir descendientes mas robustos, pero corre el riesgo de
morir antes de reproducirse (Stearns, 1992).

Ademas de los factores genéticos, las historias de vida también pueden ser
influenciadas por la plasticidad fenotipica, que es la capacidad de un organismo para
cambiar su fenotipo (rasgos observables) en respuesta a las condiciones ambientales.
Esto permite a los individuos ajustar sus estrategias de vida a las variaciones en el
ambiente, como la disponibilidad de alimentos, la presencia de depredadores o la
densidad poblacional. Por ejemplo, algunas especies de peces pueden madurar
a un tamafo mas pequeno si la densidad poblacional es alta, lo que les permite
reproducirse antes de que la competencia por los recursos se vuelva demasiado
intensa (Reznick et al., 1990).
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El estudio de las historias de vida es, por lo tanto, un campo dindmico que
integra la ecologia, la evolucion, la genética y la fisiologia para comprender cémo los
organismos viven, se reproducen y persisten en un mundo en constante cambio. Es
una disciplina esencial para abordar los desafios de la conservacién de la biodiversidad
y el manejo de los recursos naturales en el Antropoceno.

Estrategias de Historia de Vida: Modelos de Seleccion ry K

Enecologia, la diversidad de estrategias de vida se ha conceptualizado a menudo
através de los modelos de seleccidn ry K, propuestos por MacArthury Wilson (1967).
Estos modelos describen dos extremos de un continuo de estrategias reproductivasy
de supervivencia que las especies adoptan en respuesta a las condiciones ambientales
y la densidad poblacional. La teoria de la seleccién r/K postula que las fuerzas
evolutivas operan en dos direcciones principales, favoreciendo la maximizacién de
la tasa de crecimiento poblacional (seleccidn r) o la eficiencia en el uso de recursos
en ambientes estables (seleccidn K) (Pianka, 1970).

Modelo de Seleccion r (r-estrategas)

Los r-estrategas son especies que maximizan su tasa de crecimiento intrinseca
(r) y estan adaptadas a ambientes inestables, impredecibles o perturbados. Sus
caracteristicas principales incluyen (Figura 3.65):

e  Altatasade reproduccién: Producen un gran nimero de descendientes en
un corto periodo de tiempo. La energia se invierte en la cantidad de crias
mas que en su calidad individual (Pianka, 1970).

e  Pequeio tamaio corporal: Generalmente son organismos pequefios con
ciclos de vida cortos.

e Madurez temprana: Alcanzan la madurez sexual rapidamente, lo que les
permite reproducirse antes de que las condiciones ambientales desfavorables
o las perturbaciones ocurran.

e Baja inversion parental: La inversidn en el cuidado de la descendencia es
minima o nula. Las crias son a menudo independientes al nacer o eclosionar.

e Altadispersion: Sus descendientes tienen una alta capacidad de dispersion, lo
que les permite colonizar rdpidamente nuevos habitats o dreas perturbadas.

e  Poblaciones fluctuantes: Sus poblaciones tienden a fluctuar drasticamente
en tamafo, con periodos de crecimiento exponencial seguidos de caidas
abruptas debido a la limitacién de recursos o perturbaciones.
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e Ejemplos: Bacterias, insectos (como pulgones), malezas, roedores pequeiios
y muchos peces. Estos organismos son pioneros en la colonizacion de
nuevos habitats y son capaces de explotar rdpidamente recursos transitorios
(MacArthur y Wilson, 1967).

Especies seleccion/-r

° Ambiente inestable

¢ Alta fecundidad

e Menor tamafio corporal
o Madurez temprana

e Tiempos generacionales cortos

® Descendencia dispersa

Figura 3.65. Las especies seleccion r se caracterizan por ambientes inestables, alta
fecundidad y menor tamano corporal. (Tomado de Khan Academy en Espanol, 2024).

La seleccion r es favorecida en ambientes donde la mortalidad es alta e
impredecible, y donde la competencia intraespecifica es baja. En estas condiciones, la
capacidad de reproducirse rapidamente y colonizar nuevos espacios es una ventaja
evolutiva clave.

Modelo de Seleccion K (K-estrategas)

Los K-estrategas son especies que estan adaptadas a vivir cerca de la capacidad
de carga (K) de su ambiente, es decir, en ambientes estables y predecibles donde la
competencia por los recursos es intensa. Sus caracteristicas distintivas son:
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e  Bajatasadereproduccién: Producen un nimero reducido de descendientes,
pero con una alta inversion en cada uno de ellos. La energia se enfoca en
la calidad y supervivencia individual de |la descendencia (Pianka, 1970).
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e Grantamafo corporal: Generalmente son organismos grandes con ciclos
de vida largos.
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e  Madurez tardia: Alcanzan la madurez sexual a una edad mas avanzada,
lo que les permite invertir mas tiempo en el crecimiento y desarrollo antes
de la reproduccién.

e  Alta inversion parental: Existe un considerable cuidado parental, lo que
aumenta las probabilidades de supervivencia de la descendencia. Esto
puede incluir proteccién, alimentacion y ensefianza de habilidades.

e  Baja dispersion: La dispersidn de sus descendientes es limitada, ya que
estan adaptados a un habitat especifico y estable.

e Poblaciones estables: Sus poblaciones tienden a mantenerse cerca de la
capacidad de carga del ambiente, con fluctuaciones menos drasticas en
tamafio (Figura 3.66).

*Stable environment
*Large body size
*Long life
expectency

*High parental care
*Fewer of f spring

Figura 3.66. Las especies selecciéon K, se adaptan a ambientes estables con baja
fecundidad y mayor tamano corporal (Tomado de Khan Academy en Espafiol, 2024).

Ejemplos: Mamiferos grandes (como elefantes, ballenas, humanos), aves de gran
tamano, drboles de larga vida y algunos reptiles. Estos organismos son competidores
fuertes y eficientes en el uso de recursos en ambientes saturados (MacArthury
Wilson, 1967).

La seleccidon K es favorecida en ambientes estables donde la competencia
intraespecifica es alta y la mortalidad es predecible y dependiente de la densidad.
En estas condiciones, la eficiencia en el uso de recursos y la capacidad de competir
son cruciales para la supervivencia y el éxito reproductivo.
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Tabla 3. 9. tabla comparativa detallada entre las estrategias r y K, mostrando
las diferencias en tamafo de poblacién, duracion de vida, tamafo corporal,
crecimiento, maduracién, nimero de crias, cuidado parental y nimero
de camadas anuales. (Tomado de Apuntes de Ecologia, 2024).

“r’! “K”
Tamafio de poblacion Fluctuante Constante
Vida Corta Larga
Cuerpo Pequeiio Grande
Crecimiento Rapido Lento
Maduracion Temprana Tardia
Niimero de Crias Elevado Reducido
Tamafio de crias Pequeiias Grandes
Cuidado de las Crias Corto Extenso
N° de Camadas al afio Muchas Pocas

El Continuo r-K

Es importante destacar que los modelos r y K representan los extremos de un
continuo. La mayoria de las especies exhiben una combinacion de rasgos ry K, y su
posicion en este continuo puede variar dependiendo de las condiciones ambientales
y las presiones selectivas a las que se enfrentan. La teoria r/K ha sido una herramienta
conceptual Util para entender la diversidad de estrategias de vida, aunque ha sido
objeto de criticas y refinamientos a lo largo del tiempo (Stearns, 1992). No obstante,
sigue siendo un marco valioso para analizar cdmo los organismos asignan sus recursos
alareproducciony la supervivencia en diferentes contextos ecoldgicos (Figura 3.67).
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Supervivencia

Tipo 111

Tiempo

Figura 3.67. Curvas de crecimiento poblacional mostrando los patrones tipicos de
las estrategias ry K. Las especies r muestran crecimiento exponencial seguido de
colapsos abruptos, mientras que las especies K muestran crecimiento logistico que se
estabiliza cerca de la capacidad de carga (Tomado de: Apuntes de Ecologia, 2024).

Metapoblaciones

Una metapoblacién se define como un conjunto de poblaciones locales (o
subpoblaciones) de una misma especie que estan espacialmente separadas, pero
que interactlan entre si a través de la dispersion de individuos (Levins, 1969; Hanski
y Gilpin, 1991). Este concepto es fundamental en ecologia del paisaje y biologia de
la conservacidn, ya que reconoce que las poblaciones no existen como entidades
aisladas, sino como parte de una red dinamica de parches de habitat. La dinamica de
una metapoblacion se caracteriza por un equilibrio entre la extincion de poblaciones
locales y la colonizacién de nuevos parches de habitat por individuos dispersantes
(Figura 3.68.y 3.69) (Hanski, 1999).
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Modelos que no toman en cuenta el espacio
Modelo de Metapoblaciones

hetapoblacidn es un canjunto de subpoblaciones conectadas por procesos.

de migracidn
%C__b _,1-:33
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Figura 3.68. Modelo conceptual de metapoblaciones mostrando la estructura
espacial de poblaciones locales conectadas por procesos de migracién. El diagrama
ilustra como las poblaciones se distribuyen en parches de habitat separados pero
conectados funcionalmente. (Tomado de Recursos Educativos de Biologia, 2024).

Componentes de una Metapoblacion
Una metapoblacién tipica consta de varios elementos clave:

e Parches de hébitat: Areas discretas de hdbitat adecuado donde las
poblaciones pueden persistir. Estos parches pueden variar en tamano,
calidad y grado de aislamiento.

e Matriz: El hdbitat no adecuado que rodea los parches. La matriz puede
ser mas o menos permeable al movimiento de los individuos, afectando
la conectividad entre los parches.

e  Poblaciones locales (subpoblaciones): Grupos de individuos que residen
dentro de un parche de habitat especifico. Estas poblaciones pueden
experimentar dindmicas de crecimiento y declive, e incluso extincion local.
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e Dispersion (migracién): El movimiento de individuos entre parches de
habitat. La dispersion es crucial para la persistencia de la metapoblacién, ya
que permite la recolonizacién de parches vacios y el rescate de poblaciones
en declive (Brown y Kodric-Brown, 1977).
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Figura 3.69. Representacion tedrica de las metapoblaciones en biologia,
mostrando la conectividad entre diferentes parches de hédbitaty los
procesos de extincién local y recolonizacién que caracterizan la dindmica
metapoblacional. (Tomado de Biologia en Teoria, 2024).

Tipos de Metapoblaciones

Existen diferentes modelos de metapoblaciones que describen variaciones en
la conectividad y la dindmica entre las subpoblaciones (Hanski y Simberloff, 1997):

Modelo clasico de Levins: Este es el modelo mas simple, donde todos los
parches de habitat son idénticos y la probabilidad de extincién y colonizacién
es lamisma para todos. Se asume que las poblaciones locales se extinguen
periédicamente y que los parches vacios pueden ser recolonizados. La
persistencia de la metapoblacién depende de que la tasa de colonizacion
supere la tasa de extincién (Levins, 1969).

Modelo fuente-sumidero (Source-Sink): En este modelo, algunos parches de
habitat son de alta calidad (fuentes) y producen un excedente de individuos
que emigran a otros parches. Otros parches son de baja calidad (sumideros)
y no pueden mantener poblaciones por si mismos sin la inmigracién de
individuos de las fuentes. Las poblaciones en los sumideros persisten gracias
a la constante llegada de individuos de las fuentes (Pulliam, 1988).

Modelo de metapoblacién de parches (Patchy Metapopulation): En este
caso, la dispersién entre parches es tan alta que las poblaciones locales no
son realmente independientes, y la metapoblacién se comporta mas como
una sola poblacidn grande. La extincion local es rara y la recolonizacién
es casi instantanea.
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Modelo de no equilibrio (Nonequilibrium Metapopulation): Aqui, la conectividad
entre parches es muy baja o inexistente, y las extinciones locales no son compensadas
por la colonizacién. Esto puede llevar a la extincion de toda la metapoblacién si no
hay nuevas colonizaciones (Figura 3.70).

ESQUEMA DE FUNCIONANIENTO DE ZONAS FUENTES Y SUMIDEROS DE ORGANISMOS MARINOS
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Figura 3.70. Esquema de funcionamiento de zonas fuente y sumidero en
organismos marinos, mostrando como las poblaciones fuente (alta productividad)
mantienen a las poblaciones sumidero (baja productividad) a través de la
dispersion larval y migracion de adultos. (Tomado de Explora CONICYT, 2024).

Importancia en Biologia de la Conservacion

El concepto de metapoblacidn es de vital importancia en la biologia de la
conservacion por varias razones:

Fragmentaciéon del habitat: La pérdida y fragmentacion del habitat son las
principales amenazas para la biodiversidad. La teoria de metapoblaciones ayuda
a entender cémo la fragmentacién afecta la persistencia de las especies al reducir
el tamano de los parches, aumentar el aislamiento y disminuir la conectividad
(Fahrig, 2003).

Disefno de reservas: Permite disefiar redes de reservas naturales que maximicen la
conectividady la persistencia de las poblaciones. La creacion de corredores biolégicos
o la restauracion de habitats degradados pueden mejorar la dispersion y reducir el
riesgo de extincién local (Soule y Terborgh, 1999).

e Manejo de especies en peligro: Proporciona un marco para el manejo de
especies en peligro de extincidn, especialmente aquellas que existen en
poblaciones pequefasy aisladas. El manejo puede incluir la reintroduccién
de individuos, la mejora de la conectividad o la reduccidn de las tasas de
extincidn local (Frankham et al., 2002).
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e Respuesta al cambio climatico: Las metapoblaciones pueden ser mas
resilientes al cambio climatico silos individuos pueden dispersarse a nuevos
parches de habitat adecuados a medida que las condiciones cambian
(Opdamy Wascher, 2004).

En resumen, el estudio de las metapoblaciones nos permite comprender la
dindmica espacial de las poblaciones y cdmo la conectividad del paisaje influye en
su persistencia a largo plazo. Es una herramienta esencial para la planificacion de la
conservaciony el manejo de la biodiversidad en un mundo cada vez mas fragmentado.

Modelos Matematicos de Metapoblaciones

Los modelos matemdticos han sido herramientas esenciales para entender la
dindmica de las metapoblaciones y predecir su persistencia. El modelo clasico de
Levins (1969) es el punto de partida, pero se han desarrollado modelos méas complejos
para incorporar la heterogeneidad del paisaje y las caracteristicas de la especie.

El Modelo de Levins (1969)

El modelo original de Levins es un modelo de ocupacién de parches que describe
la proporcién de parches ocupados (P) a lo largo del tiempo. Asume que todos los
parches son idénticos, que la extincion local ocurre a una tasa constante (e) y que
la colonizaciéon de parches vacios ocurre a una tasa constante (c) proporcional a la
proporcidn de parches ocupados y vacios. La ecuacion diferencial que describe la
dindmica de la metapoblacion es:

dP/dt = cP(1l - P) - eP

P* =1 - e/c

Este modelo predice que la metapoblacion persistira si la tasa de colonizacién
es mayor que la tasa de extincién.

Aunque simple, este modelo resalta laimportancia del equilibrio entre extincion
y colonizacién para la persistencia de la metapoblacidn (Levins, 1969).
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Modelos Mas Complejos

Los modelos mas recientes han incorporado la heterogeneidad espacial, la
variacion en el tamafo de los parches, las distancias entre parches y las caracteristicas
especificas de las especies. Estos modelos espacialmente explicitos permiten
predicciones mas precisas sobre la persistencia de las metapoblaciones y son
fundamentales para la planificacién de la conservacion.

Algunos ejemplos incluyen:

Modelos de incidencia de ocupacién (Incidence Function Models - IFM):
Desarrollados por Hanski (1999), estos modelos predicen la probabilidad
de ocupacién de un parche en funcién de su tamaio, aislamiento y la
conectividad con otros parches ocupados. Son Utiles para evaluar la viabilidad
de metapoblaciones en paisajes reales y para identificar parches criticos
para la conservacion.

Modelos espacialmente explicitos: Estos modelos representan el paisaje
como una cuadricula de celdas, donde cada celda puede ser habitat o matriz.
Permiten simular el movimiento de individuos y la dindmica de poblaciones
en un paisaje detallado, considerando la distancia y la permeabilidad de la
matriz. Son computacionalmente intensivos, pero proporcionan una vision
mas precisa de la dindmica metapoblacional (Hanski, 1999).

Aplicaciones Practicas de los Modelos de Metapoblaciones

Los modelos de metapoblaciones tienen numerosas aplicaciones practicas en
ecologia aplicada y conservacién:

Evaluacién de la viabilidad poblacional (PVA): Permiten estimar la
probabilidad de persistencia de una especie en un paisaje fragmentado
a lo largo del tiempo, considerando diferentes escenarios de manejo o
cambio ambiental. Esto es crucial para la toma de decisiones en conservacion
(Frankham et al., 2002).

Disefio de redes de conservacion: Ayudan a disenar redes de areas protegidas
que maximicen la conectividad y la persistencia de las especies. Esto puede
implicar la identificaciéon de parches clave, la creacién de corredores
bioldgicos o la restauracidon de habitats degradados para mejorar la
dispersion (Soule y Terborgh, 1999).

Manejo de especies invasoras: Los modelos pueden usarse para predecir
la propagacién de especies invasoras y disefiar estrategias para limitar su
colonizacién o erradicarlas de parches especificos (Hanski, 1999).
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e Impacto del cambio climatico: Permiten evaluar como el cambio
climatico puede afectar la distribucidn de las especies y la dindmica de las
metapoblaciones, por ejemplo, al alterar la idoneidad de los parches de
habitat o la conectividad del paisaje (Opdam y Wascher, 2004).

e Manejodeenfermedades: En epidemiologia, los modelos de metapoblaciones
se utilizan para entender la propagacién de enfermedades infecciosas en
poblaciones fragmentadasy para disefiar estrategias de control (Anderson
y May, ).

La complejidad de los modelos ha evolucionado desde el simple modelo de Levins
hasta simulaciones espacialmente explicitas que incorporan una gran cantidad de
detalles ecoldgicos. Sin embargo, el principio subyacente sigue siendo el mismo: la
persistencia de una especie en un paisaje fragmentado depende de un equilibrio
dinamico entre la extincion local y la recolonizacidn. La teoria de metapoblaciones
sigue siendo un campo de investigacién activo y una herramienta indispensable
para la ecologiay la conservacion en el siglo XXI.

Factores Reguladores del Tamano Poblacional

El tamaio de las poblaciones naturales no crece indefinidamente, sino que
estd regulado por una variedad de factores que actian de manera dependiente
o independiente de la densidad poblacional. Comprender estos mecanismos
reguladores es fundamental para predecir la dindmica poblacional, evaluar el
riesgo de extincion y desarrollar estrategias de manejo y conservacion efectivas
(Begon et al., 2006; Krebs, 2009).

Factores Dependientes de la Densidad

Los factores dependientes de la densidad son aquellos cuya intensidad de efecto
varia con la densidad poblacional. Estos factores tienden a ser mas intensos cuando
la densidad es alta y menos intensos cuando la densidad es baja, proporcionando
un mecanismo de retroalimentacidon negativa que regula el tamafo poblacional
(Sinclair, 1989).

Competencia Intraespecifica.

La competencia intraespecifica ocurre cuando los individuos de la misma
especie compiten por recursos limitados como alimento, espacio, refugio o parejas
reproductivas. A medida que la densidad poblacional aumenta, la competencia se
intensifica, lo que puede resultar en:
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Reduccion en la tasa de crecimiento individual: Los individuos pueden crecer
mas lentamente debido a la menor disponibilidad de recursos per capita.

Disminucién en la supervivencia: La competencia intensa puede llevar a
una mayor mortalidad, especialmente entre los individuos mas jovenes o
débiles.

Reduccién en la reproduccion: La escasez de recursos puede resultar en
una menor fecundidad, retraso en la madurez sexual o reduccidn en el
éxito reproductivo.

Estrés fisiologico: La competencia puede causar estrés crénico, que afecta
negativamente la salud y la supervivencia de los individuos.

Un ejemplo clasico de competencia intraespecifica es el efecto de la densidad
en el crecimiento de las plantas. En cultivos densos, las plantas compiten por luz,
agua y nutrientes, resultando en individuos mas pequefios y menor produccion de
semillas por planta (Harper, 1977).

Depredacion

La depredacién puede actuar como un factor dependiente de la densidad cuando
los depredadores responden numéricamente o funcionalmente a los cambios en la
densidad de sus presas. Esto puede ocurrir de varias maneras:

Respuesta funcional: Los depredadores pueden aumentar su tasa de
consumo cuando la densidad de presas es alta, debido a la mayor facilidad
para encontrar y capturar presas.

Respuesta numeérica: Las poblaciones de depredadores pueden aumentar
en respuesta a una mayor disponibilidad de presas, ya sea a través de
la inmigracion, el aumento en la supervivencia o el incremento en la
reproduccion.

Cambio en el comportamiento de busqueda: Los depredadores pueden
concentrar sus esfuerzos de busqueda en dreas con alta densidad de presas.

El efecto regulador de la depredaciéon es mds pronunciado cuando los
depredadores son especialistas o cuando la presa constituye una parte importante
de su dieta. Por ejemplo, los lemmings en el Artico experimentan ciclos poblacionales
regulares que estan fuertemente influenciados por la depredacién de zorros articos,
buhosy otros carnivoros (Krebs et al., 1995).
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Enfermedades y Parasitismo

Las enfermedades y el parasitismo pueden tener efectos dependientes de la
densidad porque la transmisién de patdgenos y parasitos a menudo aumenta con
la densidad del hospedador. En poblaciones densas:

Mayor tasa de transmision: El contacto mas frecuente entre individuos
facilita la propagacion de enfermedades infecciosas.

Estrés inmunoldgico: La competencia y el estrés asociados con altas
densidades pueden debilitar el sistema inmunoldgico, haciendo a los
individuos mas susceptibles a infecciones.

Condiciones ambientales deterioradas: Las altas densidades pueden llevar
a la acumulacién de desechos y la degradacién de la calidad del habitat,
creando condiciones favorables para patdgenos.

Un ejemplo notable es la regulacion de las poblaciones de conejos en Australia
por el virus de la mixomatosis, que se propaga mas eficientemente en poblaciones
densas (Fenner y Ratcliffe, 1965).

Territorialidad y Comportamiento Agresivo

Muchas especies exhiben comportamientos territoriales que pueden limitar la
densidad poblacional al excluir individuos de areas de alta calidad. La territorialidad
puede resultar en:

Limitacion del acceso a recursos: Los individuos dominantes pueden
monopolizar los mejores territorios, forzando a otros a ocupar habitats
de menor calidad.

Estrés social: Los individuos subordinados pueden experimentar estrés
crénico debido a la agresidn y la exclusidn social.

Dispersion forzada: Los individuos que no pueden establecer territorios
pueden ser forzados a dispersarse a habitats subdptimos o a areas con
mayor riesgo de depredacion.

Las aves territoriales, como los petirrojos, proporcionan ejemplos clasicos de
cdmo la territorialidad puede regular la densidad poblacional al limitar el nimero de
parejas reproductivas que pueden establecerse en un area determinada (Krebs, 1971).
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Factores Independientes de la Densidad

Los factores independientes de la densidad afectan a las poblaciones
independientemente de su densidad. Estos factores pueden causar fluctuaciones
poblacionales dramaticasy, en casos extremos, pueden llevar a la extincién local o
global de las poblaciones (Andrewartha y Birch, 1954).

Factores Climaticos

El clima es uno de los factores independientes de la densidad mas importantes
que afectan las poblaciones naturales. Los eventos climaticos extremos pueden
tener efectos devastadores:

e Sequias: Pueden reducir la disponibilidad de agua y alimento, afectando
la supervivencia y la reproduccion.

e Inundaciones: Pueden destruir habitats y causar mortalidad directa,
especialmente en especies terrestres.

e Temperaturas extremas: Las heladas tardias pueden matar las crias o destruir
las fuentes de alimento, mientras que las olas de calor pueden causar estrés
térmico y mortalidad.

e Tormentas: Los huracanes, tornados y otras tormentas severas pueden
causar mortalidad directa y destruir habitats.

El cambio climético estd alterando los patrones climaticos globales, aumentando
la frecuencia e intensidad de eventos extremos, lo que representa una amenaza
creciente para muchas poblaciones (Parmesan y Yohe, 2003).

Catastrofes Naturales

Las catastrofes naturales, como erupciones volcanicas, terremotos, incendios
forestalesy deslizamientos de tierra, pueden causar mortalidad masiva y destruccion
del habitatindependientemente de la densidad poblacional. Estos eventos pueden:

Causar mortalidad directa: La lava, los gases toxicos, los incendios y otros peligros
pueden matar directamente a los organismos.

Destruir habitats: La destruccién fisica del habitat puede eliminar las condiciones
necesarias para la supervivencia de las especies.

Fragmentar poblaciones: Las catastrofes pueden dividir poblaciones continuas
en fragmentos aislados, reduciendo la viabilidad a largo plazo.
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La erupcion del Monte Santa Helena en 1980 proporciond un ejemplo dramatico
de como las catastrofes naturales pueden afectar las poblaciones de vida silvestre,
causando la muerte de miles de animales y la destruccién de vastas dreas de habitat
(Dale et al., 2005).

Actividades Humanas

Las actividades humanas representan una fuente creciente de factores
independientes de la densidad que afectan las poblaciones de vida silvestre:

e Destruccion del habitat: La conversion de habitats naturales para la
agricultura, urbanizacién e infraestructura puede eliminar poblaciones
enteras independientemente de su densidad.

e Contaminacion: Los contaminantes quimicos, la contaminacion acusticay
luminica pueden afectar la supervivencia y reproduccién de las especies.

e Introduccidn de especies invasoras: Las especies exdticas pueden alterar
drasticamente los ecosistemas nativos, afectando las poblaciones locales a
través de la competencia, depredacion o transmisién de enfermedades.

e Sobreexplotacion: La caza, pesca y recoleccion excesivas pueden reducir
las poblaciones por debajo de niveles sostenibles.

Interacciones entre Factores Dependientes
e Independientes de la Densidad

En la naturaleza, los factores dependientes e independientes de la densidad
a menudo interactian de maneras complejas. Por ejemplo, una poblacién que ha
sido reducida por un factorindependiente de la densidad (como una sequia) puede
ser mas vulnerable a factores dependientes de la densidad (como la depredacién)
debido a su menor tamafioy posible debilitamiento. Alternativamente, una poblacion
que esta cerca de su capacidad de carga puede ser mas susceptible a los efectos de
factores independientes de la densidad debido al estrés y la competencia intensos.

Implicaciones para la Conservacion

Comprender los factores que regulan el tamafo poblacional es crucial para
la conservacion de especies. Las estrategias de manejo deben considerar tanto los
factores dependientes como independientes de la densidad:

¢ Manejo de hdbitats: Mantener la calidad y conectividad del habitat puede
reducir la intensidad de la competencia intraespecifica y proporcionar
refugios durante eventos catastréficos.
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e Control de especies invasoras: La eliminacidn o control de especies invasoras
puede reducir la competencia y depredacién no naturales.

e Mitigacion del cambio climatico: Las acciones para reducir las emisiones
de gases de efecto invernadero pueden ayudar a minimizar los efectos de
factores climaticos independientes de la densidad.

e  Establecimiento de poblaciones multiples: Mantener multiples poblaciones
en diferentes ubicaciones puede reducir el riesgo de extincion debido a
catastrofes locales.

El manejo efectivo de las poblaciones requiere un enfoque adaptativo que
considere la variabilidad natural en los factores reguladores y la capacidad de
respuesta de las especies a los cambios ambientales.

El estudio de las historias de vida, las estrategias reproductivas, las metapoblaciones
y los factores reguladores del tamafio poblacional proporciona un marco integral
para comprender la dindmica de las poblaciones en la naturaleza. Estos conceptos
estdn intrinsecamente interconectados y son fundamentales para abordar los
desafios contemporaneos en ecologia y conservacion.

Las estrategias de historia de vida, conceptualizadas a través de los modelos ry
K, nos ayudan a entender cémo las especies han evolucionado diferentes enfoques
para maximizar su aptitud en diversos ambientes. Los r-estrategas, con su énfasis en
la reproduccién rapiday la colonizacién de nuevos habitats, estan bien adaptados a
ambientes inestables y perturbados. Por el contrario, los K-estrategas, con su inversion
en pocos descendientes de alta calidad y su eficiencia competitiva, prosperan en
ambientes estables y saturados. Esta dicotomia, aunque simplificada, proporciona
una base valiosa para predecir como las especies pueden responder a los cambios
ambientales y las perturbaciones antropogénicas.

El concepto de metapoblaciones ha revolucionado nuestra comprension de
la dindmica poblacional al reconocer que muchas especies existen como redes
de poblaciones locales conectadas por la dispersion. Esta perspectiva espacial es
particularmente relevante en el contexto actual de fragmentacién del habitat, donde
la conectividad del paisaje se ha convertido en un factor critico para la persistencia
de las especies. Los modelos de metapoblaciones, desde el modelo clasico de Levins
hasta los enfoques fuente-sumidero mas complejos, proporcionan herramientas
esenciales para el disefio de estrategias de conservacion y el manejo de paisajes
fragmentados.

Los factores reguladores del tamafo poblacional, tanto dependientes como
independientes de la densidad, determinan la dindmica a corto y largo plazo de
las poblaciones. La comprensién de estos mecanismos es crucial para predecir las
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respuestas poblacionales a las perturbacionesy para desarrollar estrategias de manejo
efectivas. En un mundo cada vez mas dominado por las actividades humanas, los
factores independientes de la densidad, como el cambio climatico y la destruccion
del habitat, estan adquiriendo una importancia creciente en la determinacién del
destino de muchas especies.

La integracidn de estos conceptos es esencial para abordar los desafios de
conservacion del siglo XXI. El cambio climatico, la pérdida de biodiversidad y la
fragmentacion del habitat requieren enfoques de manejo que consideren las
historias de vida de las especies, la conectividad del paisaje y los multiples factores
que regulan las poblaciones. Solo a través de una comprension profunda de estos
procesos ecoldgicos fundamentales podremos desarrollar estrategias efectivas
para conservar la biodiversidad y mantener los servicios ecosistémicos de los que
depende la humanidad.

El futuro de la ecologia poblacional y la biologia de la conservacion dependera
de nuestra capacidad para integrar estos conceptos tedricos con las realidades
practicas del manejo de especies y ecosistemas en un mundo en rapido cambio.
La investigacién continua en estos campos, apoyada por avances en tecnologia
y métodos analiticos, serd fundamental para enfrentar los desafios ambientales
emergentes y asegurar la persistencia de la vida en la Tierra.
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