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Resumen— Entender los mecanismos y procesos que determinan la distribucion de las especies, su abundancia y los patrones de biodiver-

sidad que generan, es uno de los grandes retos para la ecologia y de manera particular para la biogeografia. Si bien en la literatura existen
varios cuerpos tedricos que tratan de explicar tales mecanismos, la formalizacién de cémo se relacionan los procesos fundamentales de la
ecologia (fisiologia, conducta, demografia y dispersion) con los patrones espaciales de la biodiversidad, es un campo adn en desarrollo.
En este trabajo exponemos algunos problemas relevantes en la modelacién de nichos ecoldgicos y dreas de distribucion; estos incluyen
la conceptualizacién tedrica de la relacién entre nicho ecolégico y los atributos de adecuacion, el efecto de las interacciones bidticas, el
movimiento y los mecanismos de defensa de la presa en los patrones espaciales de co-presencia de las especies. Se muestran resultados de
diversos andlisis que los autores han obtenido en el estudio de estos problemas con el uso de la modelacién matemadtica.

Palabras clave— Teoria de Nicho Ecoldgico, Distribucién de Especies, Centroide del Nicho, Modelos de Distribucién y Abundancia,
Modelos Metapoblacionales

Abstract—Understanding mechanisms and processes that determine the distribution and abundance of species as well as biodiversity
patterns over time are one of the most interesting and challenging problems in Ecology, and particularly in Biogeography. Although in
scientific literature diverse theoretical bodies have been proposed to explain these mechanisms, the formalization of how fundamental
ecological processes (physiology, behavior, demography, and dispersal) and the spatial patterns of biodiversity are related is a field that
remains in continuous development. In this work, we describe some of the relevant problems that arise from modeling the ecological niche
and the spatial distribution of biodiversity. These problems include the theoretical conceptualization of the relationship between fitness
attributes and the ecological niche, the effect of biotic interactions, dispersal and, defense mechanisms on the spatial distribution of a set of
species that share a given environment. Results of various analyzes obtained by the authors in the study of these problems with the use of
mathematical modeling are shown.

Keywords—Ecological Niche Theory, Species Distributions, Niche-Centroid, Models of Species Distributions and Abundance, Metapo-
pulation models

INTRODUCCION patrones espaciales de la biodiversidad, es un campo ain en
desarrollo.

ntender los mecanismos y procesos que determinan

la distribucién de las especies, su abundancia y los
patrones de biodiversidad que generan, es uno de los grandes
retos para los ecdlogos y biogedgrafos (Brown, 1995). Si
bien en la literatura existen varios cuerpos teéricos que tratan
de explicar tales mecanismos, la formalizacién de cémo
se relacionan los procesos fundamentales de la ecologia
(fisiologia, conducta, demografia y dispersién) con los

La idea de representar el drea de distribuciéon de una
especie como parte de un proceso ecoldgico, histdrico,
evolutivo y geogrifico data desde los tiempos de Darwin,
quien formaliz6 la hipétesis de un solo centro de origen
(Darwin, 1902, chap. 12); hoy, gracias a las contribuciones
de cientificos como Grinnell (Grinnell, 1917), Elton (Elton,
1927), Hutchinson (Hutchinson, 1957) y MacArthur (Ma-
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Figura 1: El diagrama BAM. En él se ilustra el drea ocupada de
una especie como la interseccion de sus tres componentes, los
bidticos, abidticos y movimientos (Gog = BN A NM); el drea
invadible Gj ocurre en los sitios que son favorables tanto bidtica
como abidticamente, pero que la especie no ha podido acceder
(BNANMO).

cArthur, 1972), se sabe que la presencia de una especie en
una localidad determinada depende en gran medida de su
"nicho ecolégico"(Soberén, 2007), y que factores como las
interacciones bidticas y el acceso a sitios con condiciones
idéneas delimitan el area de distribucion. Siguiendo este
orden de ideas, Sober6n y Peterson (2005) proponen el dia-
grama BAM (Fig. 1), un marco conceptual que, sintetizando
ideas clésicas, ha servido como punto de referencia para
entender la dindmica de las areas de distribucion. Asi, el
area ocupada por una especie Gy ocurre en aquellos sitios en
la geografia G que cumplen por lo menos tres condiciones:
1) el efecto neto de las interacciones bidticas (B) en la
razén de cambio poblacional permite el crecimiento de una
poblacion; 2) que estos sitios posean condiciones abidticas
(A) dentro de los rangos de tolerancia fisiol6gica, de modo
tal que en presencia de fuentes de alimento, la tasa de
natalidad es mayor que la de mortalidad; 3) finalmente, una
condicién aparentemente trivial pero necesaria es que estos
lugares hayan sido accesibles (M) en periodos relevantes
para la especie. Una zona del diagrama BAM que tiene
importancia para el estudio de las invasiones bioldgicas
es el drea invadible Gj y representa aquellos sitios donde
hay condiciones bidticas y ambientales favorables para la
especie, sin embargo, no ha podido llegar.

Cada componente del BAM estd estrechamente rela-
cionado con un concepto de ecologia clésica, asi B hace
referencia al nicho eltoniano (Chase y Leibold, 2003), el
cual considera el efecto de las interacciones bidticas en
la razén de cambio poblacional; A al nicho fundamental
Grinnelliano (Np), el cual esta definido como una funcién
matemdtica que mapea un vector de variables ambientales
a valores de adecuacion ("fitness") (Maguire, 1973); y (M)
a los factores histéricos y biogeograficos que permitieron
la llegada de la especie a distintos sitios por medio de la
dispersién (Sanin y Anderson, 2018).

Diferentes configuraciones en este esquema BAM reve-
lan la importancia de cada uno de los procesos ecoldgicos
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mencionados. Asi, habra especies en las que los factores bid-
ticos sean los que delimiten su distribucion, algunas en las
que las barreras al movimiento lo hagan y otras en las que
los tres factores sean determinantes (Peterson, 2012; Sobe-
rén et al., 2017). Si bien, lo anterior representa algunos de los
cimientos de una teoria sobre las dreas de distribucion, varias
preguntas de interés tedrico y practico sobre cada elemento
BAM atn no estin resueltas, por ejemplo para A: ;cual es
la forma del nicho fundamental Grinnelliano? y ;cémo es la
relacién entre los atributos de adecuacion y la posicién de
una poblacién en el espacio de nicho?; sobre M, ;cudl es la
relacion entre la dispersion y la capacidad de acceder a si-
tios donde las condiciones ambientales A son favorables? y
finalmente, sobre B, ;cudl es el efecto de los mecanismos de
interaccién como los de la relacién depredador-presa en la
relacion nicho-adecuacién de las especies que interactdan?

LA FORMA DEL NICHO Y SU RELACION CON
LA ADECUACION

Para entender cdmo se relacionan el nicho y adecuacién
es necesario introducir algunas ideas conceptuales sobre los
nichos. Aunque existen diversas concepciones de nicho (ver
definiciones), en este trabajo distinguiremos tres tipos de ni-
chos: el fundamental Ny, el fundamental existente N* y el
realizado Ng. El primero hace referencia a todo el conjunto
de condiciones ambientales, que denotamos con € (un vec-
tor constituido por variables como la temperatura, precipita-
cion, pH, entre otras), donde la tasa de crecimiento es posi-
tiva r(€) > 0; este nicho estd definido por la fisiologia de las
especies, en general se conjetura que tiene una forma conve-
xa donde solo hay un punto ti donde la adecuacién es maxi-
ma (Jiménez et al., 2019); es decir, donde r(€) < r(f) = ripax
para todo € # [i y ademds se espera que r(€) decrezca co-
mo una funcién de la distancia al punto fi. Por otra parte, el
nicho fundamental existente N*, es el conjunto de condicio-
nes ambientales presentes en un tiempo ¢, donde la tasa de
crecimiento es positiva; este concepto es de particular inte-
rés en la modelacién de nichos y 4reas de distribucién, ya
que permite considerar el efecto de los cambios ambientales
(i.e. cambio climatico) en las dreas de distribucién geografi-
ca. El nicho realizado Ng se refiere a las condiciones ambien-
tales en las cuales la especie puede subsistir bajo el efecto de
las interacciones bidticas. Las condiciones ambientales que
comprende el nicho fundamental son en general mas amplias
que las del nicho realizado debido a que las interacciones ac-
tdan como factores restrictivos (Soberén y Nakamura, 2009).
De hecho, tanto el nicho fundamental existente como el rea-
lizado son subconjuntos del nicho fundamental (Soberén y
Arroyo-Peiia, 2017); es decir,

Nr DN*=NpNE(t,G) 2 Ng,

donde E(t,G) es el conjunto de todas las condiciones
ambientales al tiempo t en el drea G.

En este orden de ideas, un problema que es de especial
interés en la biogeografia, es la modelacion de Ny y los
atributos de adecuacidén, por medio de técnicas estadisticas
que utilizan informacién ambiental en escalas geograficas
(extensiones de por lo menos decenas de km?). Aqui el
espacio geografico G se divide mediante una reticula regular
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constituida por i = 1,...n parches. Cada parche i estd
caracterizado por condiciones ambientales que tienen un
efecto en la adecuacién r; y por lo tanto, en la distribucién.
Debido a que es dificil obtener datos demograficos a lo largo
de la distribucién geografica para la mayoria de las especies,
estos métodos, conocidos como modelos de nicho ecolégico
(MNE), utilizan presencias y en ocasiones ausencias para
estimar una funcién de idoneidad ambiental S, que relaciona
los valores ambientales (¢;) de estas observaciones con la
adecuacién, bajo el supuesto de que las combinaciones
mds frecuentes donde se ha observado a la especie, son
las que tienen mayor adecuaciéon. Generalmente la funcién
S(¢;) toma valores en el intervalo [0, 1], donde uno es el
punto de mayor adecuacién y cero significa no nicho o
cero adecuacion. Estas herramientas de modelacion, han
permitido la estimacién de las distribuciones potenciales
de muchas especies (Peterson, 2011), sin embargo, al
carecer de los componentes dindmicos de la distribucién
(los movimientos e interacciones bidticas) no son capaces
de tener estimaciones precisas de la distribucién y de los
atributos de adecuacion.

Por medio de los asi llamados MNE, diversos estudiosos
han tratado de mostrar con evidencia empirica la conjetura
de que existe una relacién entre la salida de estos modelos y
la abundancia (un atributo de adecuacidn); sin embargo, los
resultados a favor de esta son variados. Por ejemplo, Dallas
et al. (2017) y otros (Santini et al., 2018; Dallas y Hastings,
2018), encontraron poca evidencia que apoye a la conjetura
en las especies que analizaron (118 de 1419 y 20 de 118, res-
pectivamente). Por otro lado, Martinez-Meyer et al. (2013) y
diversos autores (Yanez-Arenas et al., 2012; Osorio-Olvera
et al.,, 2020; Altamiranda-Saavedra et al., 2020; Angeles-
Gonzdlez et al., 2021), han hallado soporte a la misma, re-
marcando que la relacién podria depender de otros facto-
res como el grupo taxondémico, sus caracteristicas biol6gi-
cas y sus capacidades de dispersion. En Osorio-Olvera et al.
(2019), los autores estudiaron diversas causas por las cuales
la relacion nicho-abundancia es dificil de observar; dichas
causas van desde los mecanismos dindmicos de las distribu-
ciones como los metapoblacionales, hasta los métodos em-
pleados para estimar la funcién de idoneidad utilizada para
relacionar la abundancia con el nicho. En la siguiente seccién
retomamos un par de trabajos donde investigamos el efecto
de la dispersion, la estructura espacial de las idoneidades y la
funcién de idoneidad S, en la relacidén nicho-abundancia.

Algunas Definiciones de nicho

Definicion 1 (Nicho Fundamental Grinnelliano)
Conjunto de condiciones ambientales donde tasa de creci-
miento es positiva, es decir, r > 0 (Soberén y Nakamura,

2009).

Definicion 2 (Nicho Eltoniano) Rol funcional de una espe-
cie en la comunidad, resultado de la dindmica de las inter-
acciones tipo consumidor-recurso. También llamado “nicho
funcional” (Elton, 1927).

Definicion 3 (Nicho Hutchinsoniano) Espacio abstracto y
multidimensional donde tanto las variables bioticas y abio-
ticas constituyen los ejes del espacio de nicho de la especie

MANUEL FALCONI et al.
(Hutchinson, 1957).

Definicion 4 (Nicho Fundamental Existente) Subconjunto
del nicho fundamental que incluye las condiciones am-
bientales bajo las cuales la tasa intrinseca de crecimiento
es positiva, en un espacio geogrdfico y en un tiempo
determinado (Soberon y Nakamura, 2009).

Definicion 5 (Nicho Realizado) Condiciones ambientales
bajo las cuales la especie puede subsistir en la presencia de
competidores u otras especies con las que interactiia negati-
vamente y factores restrictivos (Soberon y Nakamura, 2009).

LA DISPERSION Y SU EFECTO EN LOS ATRIBU-
TOS DE ADECUACION

Es importante notar que los trabajos empiricos menciona-
dos anteriormente, tratan de explicar los patrones de abun-
dancia como funcién de la distancia al centro del nicho eco-
16gico, sin modelar de manera explicita los otros factores
BAM; es decir, el efecto del movimiento y de las interac-
ciones bidticas. A continuacién presentamos algunas predic-
ciones tedricas sobre el efecto de la dispersion en la relacion
nicho-abundancia, obtenidas a partir de la simulacién numé-
rica utilizando modelos metapoblacionales. El primer mode-
lo que presentamos es uno a tiempo y espacio discreto, mien-
tras que el segundo es a tiempo continuo y espacio discreto.
En general en ambos modelos suponemos:

= Existe una relacion entre la estructura interna del nicho
ecoldgico fundamental Ny y los atributos de adecuacién
de una poblacién (Maguire, 1973).

= El nicho ecolédgico a través de los pardmetros demo-
graficos determina las posibilidades de que una es-
pecie pueda colonizar un drea geogréfica determinada
(Osorio-Olvera et al., 2016).

= El espacio geogrifico G, esta dividido por una reticula
discreta constituida por i = 1,2,...,n celdas.

= Hay una funcién matemadtica que permite relacionar un
punto en la geografia con un punto en el espacio am-
biental (ecoldgico) abstracto (Colwell y Rangel, 2009).

= Cada celda i, estd caracterizada por diversas condicio-
nes ambientales que tienen un efecto en la tasa intrinse-
ca de crecimiento r;.

= Las poblaciones en las celdas crecen de acuerdo a un
modelo metapoblacional donde hay un proceso de dis-
persién

Modelo a tiempo y espacio discreto

El modelo que presentamos a continuacién se utiliz6 en
(Osorio-Olvera et al., 2016) para estudiar la relaciéon entre
abundancia poblacional y posicion en el espacio de nicho ba-
jo diferentes escenarios de dispersién en un espacio con n
parches. El modelo estd dado por

Ni(t+1) = SMN/(r) + A (Nf), 1)
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donde S; es una matriz diagonal con la idoneidades de cada
estadio. M es la matriz de proyeccién poblacional con entra-
das (ays); N'(t) es un vector con el nimero de individuos de
cada estadio en el parche i.

S 0 ... 0

oS oo

§'= o e )
0 0 .. &8,

Finalmente A’ (N ’T) es el flujo neto de inmigrantes a i.

GO DWNIHOR W IORIN WNLAG)
ih ih ih

3)
con A;;Ni(t) = §; ,Ni(t) — 8,;Ni(t). Los pardmetros & y
Op,; determinan la proporcién de inmigrantes y emigrantes,
respectivamente en un parche i y estdn determinados por un
kernel de dispersién que depende de la distancia.

Los resultados de la simulacién numérica muestran que a
pesar de que el modelo de la Ecuacion (1) estd disefiado para
que haya una relacién entre nicho y abundancia, la disper-
sién es un mecanismo que regula su fortaleza, de tal modo
que entre mas grande sea la proporcién de individuos que
se dispersan, la relacién tiende a hacerse mas débil (Fig. 2).
Lo anterior sugiere una conjetura acerca de las condiciones
en las que los procesos demograficos y de dispersion pueden
hacer que la correlacion entre abundancia y distancia al cen-
troide del nicho se oscurezca; por ejemplo, se espera que las
especies cuyas tasas de migracién son altas, muestren una
correlacion baja entre abundancia y nicho. Esto concuerda
con los hallazgos recientes de Osorio-Olvera et al. (2020),
quienes estudiando diversos grupos de aves, encontraron que
tanto el tamafio del nicho y la capacidad de dispersion influ-
yen en la fuerza de la relacién; de manera particular, se en-
contré que el patrén nicho-abundancia es menos marcado en
especies migratorias y en las que presentan nichos amplios.
Este resultado se relaciona con otros obtenidos anteriormen-
te (Pulliam, 2000), donde también se hace énfasis del papel
de la migracién en la persistencia de poblaciones sumidero.
Pese a que el modelo (1) es sencillo, notamos su relevancia
para obtener conjeturas plausibles de los mecanismos que
determinan la distribucién de las especies y su abundancia.
Un aspecto relevante del modelo (1) en términos ecoldgicos,
es que considera de manera explicita que hay una idoneidad
ambiental diferenciada a lo largo de las etapas de desarrollo
(ecuacioén 2), lo cual ha sido poco explorado, en gran parte
por la falta de datos empiricos.

Modelo a tiempo continuo y espacio discreto

En Osorio-Olvera et al. (2019) utilizamos un modelo
metapoblacional a tiempo continuo en un espacio discreto
para mostrar la forma en que diversos factores naturales
pueden modificar la relacién esperada entre abundancia y
distancia al centro del nicho. Estudiamos por una parte, el
efecto de tener barreras bioldgicas al proceso de dispersion y
por otra, el papel de la estructura espacial de las idoneidades
en la dindmica de crecimiento de las poblaciones que se
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Figura 2: Valores del coeficiente de determinacién R? de la
relacion nicho-abundancia como funcién de la proporcién de
individuos & que se dispersan de un parche a otros. Imagen
modificada de (Osorio-Olvera et al., 2016).

desarrollan en un 4drea donde ocurren las simulaciones.
Para ello, creamos una especie hipotética, cuyo nicho
fundamental presenta dos sitios de alta idoneidad ubicados
cerca del centroide; ademads, se considera que en el espacio
geografico, estos sitios se encuentran claramente separados
por parches donde la idoneidad es cero (Fig. 3, para saber
los detalles de como se cred la especie ver (Osorio-Olvera
et al.,, 2019)).

El mecanismo para modelar el papel de las barreras biol6-
gicas a la dispersion, fue el efecto Allee (Keitt et al., 2001).
Estudiamos dos casos de interés general: el primero fue un
escenario donde todos los parches son accesibles (no hay
efecto Allee) y el segundo uno donde el efecto Allee es lo
suficientemente fuerte como para evitar la llegada de los pro-
pagulos de A a B, y viceversa. A continuacién mostramos el
modelo

%= (roc—aixy) (i — M)+ Y Spixn — Y Sinxi, (4
T T

donde x; es la tasa de cambio de la poblacion en la celda i en
el tiempo ¢. La tasa intrinseca de crecimiento en el parche i
es r;. El factor de denso-dependencia es a;. El efecto Allee
es M;. La tasa de inmigraci6n a la celda i es ;.

El analisis estadistico de las simulaciones numéricas, mos-
tré que la relacién entre distancia al centroide del nicho y la
abundancia, depende en gran parte de la capacidad de los
propdgulos de colonizar sitios con baja idoneidad, ya que
estos son utilizados como stepping stones para alcanzar las
zonas de alta idoneidad. En este modelo, el mecanismo que
regula dicha capacidad es el efecto Allee. Para el caso donde
M = 0, los propagulos son capaces de invadir pricticamente
todos los parches que conforman la arena; la relacién nicho-
abundancia se hace mds fuerte conforme las poblaciones en
los parches alcanzan su estado de equilibrio (Fig. 4).

Por otro lado, cuando M; > 0, se comienza a observar
zonas no colonizables, de modo tal que, si M; es suficien-
temente grande, la especie tendrd una distribucion muy
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Figura 3: El nicho fundamental y el mapa de idoneidad de la especie hipotética. Panel izquierdo: el elipsoide azul representa al el nicho
fundamental de la especie (Nf), definido por la temperatura del mes mas calido (Bio 5), la temperatura en el mes mds frio (Bio 6) y la
precipitacion anual acumulada (bio12); los puntos rojos son las combinaciones ambientales del espacio geografico que caen fuera del
nicho; y en naranja, verde y azul los puntos que caen dentro de éste. Panel izquierdo: valores de idoneidad de los parches en el espacio

geogréfico; la intensidad del verde corresponde a sitios con mayor idoneidad (mds cercanos al centroide). A y B denotan el mismo
conjunto de parches tanto en el espacio de nicho como en el geografico. Observando los dos paneles se puede notar que A y B estdn muy
cercanos en el espacio de nicho, pero que a su vez estdn separados por regiones no idoneas.
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Figura 4: Simulaciéon numérica de la relacion entre abundancia y distancia al centroide del nicho para las poblaciones modeladas sin
efecto Allee. A la izquierda, se muestra el mapa de la distribucién geografica de la abundancia como funcién del tiempo. A la derecha, la
relacion estadistica entre distancia al centroide del nicho y la abundancia para distintos tiempos

restringida. Mds atin, la relacién entre distancia al centroide
del nicho y abundancia tiende a cero, pese a que la especie
hipotética fue disefiada para que presentara esta relacién
(Fig. 5). Lo anterior es interesante desde un punto de vista
de la teorfa ecolégica, ya que se pueden utilizar estos meca-
nismos para simular atributos especificos de la distribucion
de las especies, por ejemplo; en Owens et al. (2013), los
autores notaron que las especies pueden ser clasificadas
de acuerdo con la relaciéon que guardan los componentes
BAM. Estos autores distinguen por lo menos tres tipos de
especies: 1) las especies Hutchinsonianas, caracterizadas
porque tienen la capacidad de acceder a todos lo sitios en el
area G (la distribucién de estas especies estd determinada

principalmente por A); 2) las especies Wallaceanas, en las
cuales su distribucién estd fuertemente determinada por
su baja capacidad de dispersion (la distribucién depende
mucho de M), por lo que les es muy dificil de acceder
sitios id6neos, alejados de su drea de distribucién nativa;
3) finalmente, las del BAM clasico (ver Fig. 1), donde los
tres factores se sobrelapan parcialmente y ninguno de ellos
domina la distribucién.

El modelo del Sistema (4) puede ser utilizado como base
para generar/modelar especies Hutchisonianas o Wallacea-
nas, utilizando como mecanismo al efecto Allee.

20
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En la siguiente seccién analizaremos cémo los meca-
nismos de interaccién bidtica (el componente B del BAM)
pueden influir en los patrones de abundancia y distribucion
de las especies.

SOBRE LOS MECANISMOS DE INTERACCION

Como se ha explicado en las lineas anteriores, la relaciéon
tedrica entre el nicho y la tasa de crecimiento de una
especie puede alterarse debido a mudltiples factores como
son las variaciones ambientales, condiciones geograficas y
la biodiversidad del medio que necesariamente introduce
mecanismos de interaccién que afectan la distribucién de
las especies. La literatura donde se tratan estas cuestiones
es muy abundante y en constante desarrollo, ya que el
campo de investigacién es muy amplio como resultado, por
ejemplo, del gran nimero de interacciones entre especies y
entre organismos de una misma poblacién.

Un fenémeno de interés cuya importancia ha sido resaltada
en muchos estudios es la reproduccion estacional. En Quin-
tero et al. (2014), los autores estudian como la disponibilidad
de alimentos regula o interactda con los distintos ciclos
reproductivos que muestran algunas especies y el impacto
que esto tiene en la diferenciaciéon genética de las mismas.
En BI¢ et al. (2011), los autores analizan la dindmica de una
poblacién con dos estaciones reproductivas A y B por cada
unidad de tiempo (un afo), con el fin de analizar el efecto de
la superposicién de dos dindmicas reproductivas diferentes
en el crecimiento poblacional de una especie semélpara. La
poblacioén se reproduce en la estacion de acuerdo con un
modelo logistico con pardmetro a y en la estacion B con
pardmetro b. El modelo resultante que determina el tamafo
poblacién anual es la composiciéon de dos aplicaciones
logisticas F,(x) = ax(1 —x) y Fp(x) = bx(1 —x). Se encontrd
que largos periodos con una escasa reproduccién en una de
las estaciones puede llevar a la extincién de la poblacidn,
ain cuando haya una rica reproduccién en la otra. El
modelo muestra la Coexistencia de dindmicas; es decir,
dos poblaciones bajo las mismas condiciones ambientales
puede mostrar fluctuaciones anuales diferentes que solo
dependen de su densidad inicial. Este hecho contrasta
fuertemente con los resultados que se obtienen cuando la
superposicion de las dos dindmicas es aleatoria; en Blé
et al. (2007) se utiliz6 como modelo el proceso de Markov
X, =F,0F," oF,0-- -F;i, en el que {c;|i € N} es un proceso
de Poisson y se demostrdé que para cierto subconjunto de
la regién de pardmetros [a,b] x [a,b], el sistema tiene una
Unica medida invariante, por lo tanto, el comportamien-
to asint6tico es el mismo para casi cualquier densidad inicial.

Las especies no viven aisladas; por el contrario, forman
complejas redes de interacciéon que conducen a que las fuer-
zas evolutivas inducidas por el medio ambiente se alteren e
induzcan nuevos mecanismos adaptativos que permitan la su-
pervivencia de la especie, aunque tal vez alejados de aquellas
que determinan su nicho fundamental. Uno de estos mecanis-
mos, es el comportamiento diferenciado de los individuos en
ciertas etapas etarias de su desarrollo como ya se mencio-
nd en este trabajo (ver Sistema (1)). A. Hastings en Hastings
(1983) y Hastings (1984) ha resaltado la importancia de la
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depredacion selectiva por grupo de edad de la presa, como
factor que promueve la persistencia de las poblaciones. A lo
largo de su ciclo de vida, los cambios de tamafio y morfolo-
gia que presentan los individuos de algunas especies tienen
efectos importantes en la dindmica poblacional. Por ejemplo,
B. Ebenman en Ebenman y Persson (1988) analiza cémo es-
tos cambios afectan la competencia intraespecifica entre los
diferentes grupos de edad y las consecuencias de esto sobre
las variaciones temporales de la poblacién. Mds all4 del inte-
rés tedrico que guarda el entender la relacién entre estructura
de edad y crecimiento poblacional, la comprension de este
proceso puede ser ttil para el manejo y conservacién de las
especies, ver Lingle et al. (2008), Quinn y Cresswell (2004).
Los mecanismos y caracteristicas de la depredacion diferen-
ciada por edad de la presa son muy variados y lo que uno
observa actualmente, es el resultado de la coevolucion de las
especies involucradas. En Falconi et al. (2015), se conside-
r6 una presa con dos clases de edad: la densidad de la clase
no reproductiva es denotada con x y la densidad de la clase
reproductiva es y. Los juveniles presentan un mecanismo de
defensa denso-dependiente y cada clase interfiere en la ac-
tividad de captura del depredador, de modo que la tasa de
depredacién sobre una clase, disminuye si la densidad de la
otra aumenta. Con el propdsito de estudiar el efecto en la su-
pervivencia del depredador de la riqueza del medio en el que
se desarrolla la presa se analizé el modelo

) ( x) v Xz
¥ = r(l—-=)y—vx————
K" 1+2+y
v — V.X*IJV 7L
y y 1+x+ya
X A
s (Y Y Dy

1+:2+y T+x+y

Una alta poblacién de la clase adulta o reproductiva afecta
de dos formas a la tasa de crecimiento del depredador: 1)
hace que aumente la tasa de crecimiento de la clase juvenil
y por lo tanto, se refuerza su mecanismo de defensa; y 2) se
incrementa la interferencia sobre la depredacion de la clase
juvenil. Asi, el depredador se extingue ya que el beneficio
que obtiene de x disminuye y no lo puede compensar el
incremento de su tasa de reproduccién debido a y, si A < D.
Mas atn, si la tasa de mortalidad de la clase reproductiva es
suficientemente baja, la coexistencia de las dos especies es
posible solo si la riqueza del medio, no es muy pequefia ni
muy grande. En el primer caso, porque no habria suficiente
biomasa para alimentar al depredador y en el segundo caso,
como resultado de la riqueza del medio, la poblacién de
presas serfa grande y entonces los efectos de defensa e
interferencia se incrementarian a niveles no soportables
para el depredador. La interferencia entre depredadores de
distintas especies es también un tema relevante en la distri-
bucioén de las especies y se ha tratado en Falconi et al. (2020).

La forma en la que la depredacion influye en la distribu-
cidn de las especies depende en buena medida de la conducta
particular que haya desarrollado para perseguir a su presa. La
eficiencia de la bisqueda también ha recibido atencién por
sus consecuencias en la adaptacién de ambas especies; sin
embargo, evaluar esta eficiencia es en general complicado,
debido entre otros factores, a que las estrategias de busqueda
pueden cambiar por las condiciones ambientales, las cudles
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Figura 5: Simulacién numérica de la relacién entre abundancia y distancia al centroide del nicho para las poblaciones modeladas con
efecto Allee (M = 10). A la izquierda, se muestra el mapa de la distribucién geografica de la abundancia como funcién del tiempo. A la
derecha, la relacién estadistica entre distancia al centroide del nicho y la abundancia para distintos tiempos

presentan a menudo bruscas fluctuaciones, ver Bartumeus
et al. (2002), Zollner y Lima (1999). En Ross y Winterhalder
(2015), han contrastado la estrategia de biisqueda activa con
la de sentarse y esperar cuando las presas y depredadores
se mueven aleatoriamente. De acuerdo con este trabajo,
la bisqueda activa se correlaciona bien con presas que se
mueven a bajas velocidades; en cambio, la emboscada es una
mejor estrategia para presas veloces. Esta udltima estrategia
también se ve favorecida si la interferencia aumenta debido a
la velocidad del depredador. En Zoroa et al. (2011), se hace
un estudio comparativo de estas dos estrategias utilizando
la teoria de juegos. Establecer si ciertos rasgos, por ejemplo
de conducta, conducen a diferencias funcionales es un
tema que resulta de interés en la Ecologia; un trabajo en
esta direccion es War et al. (2012), en el que los autores
analizan un numerosa cantidad de especies de ardcnidos y
encontraron que las diferencias funcionales crecen si las
diferencias en las estrategias de caza, crecen y concluyen
que estas estrategias influyen en las redes tréficas por medio
de interacciones depredador-presa especificas.

El movimiento de los individuos inducidos por la emisién
de substancias quimicas es una caracteristica presente en
una gran variedad de especies; es frecuente que las plantas
atraigan a sus polinizadores por la emisién de sustancias
volatiles. En muchas especies, la busqueda de alimento estd
regulada por los olores que emanan de los recursos. Con
ensayos de laboratorio, en Dormont et al. (2006) mostraron
que los escarabajos se dirigian hacia los voldtiles del estiér-
col del mismo tipo que preferian en el campo. Los elementos
volatiles también son utilizados por algunas especies como
mecanismos indirectos de defensa, ya que estos sirven para
atraer a los enemigos de sus depredadores; véase War et al.
(2012) y la bibliografia ahf citada.

Ambos aspectos, estrategias de bisqueda de la presa y de-
fensa indirecta inducidos por la emisién de volatiles, se abor-
dan en Anaya et al. (2021) en una red tritréfica. El recurso
es consumido por un mesodepredador, y este es depredado
por un superdepredador. Las tres especies se dispersan en un
medio S de acuerdo con la ley de difusién de Fick. Para si-
mular un medio ambiente variable, la riqueza K del medio
es una funcién positiva, definida en S. Las densidades del
recurso, del mesodepredador y del superdepredador se de-
notan con u, v, w, respectivamente. Para estudiar el efecto de
la defensa indirecta del recurso, en el modelo se considera
que este produce un volatil que es percibido por el super-
depredador y lo induce a moverse en la direccién del gra-
diente de u; asi, la dispersién de w queda determinada por
dryAw —V - (1 (u,w)Vu)), en la que x; (u,w) es la sensibili-
dad del superdepredador al voldtil; en el modelo, x; (u, w) es
una funcién creciente de u y w y depende de un parametro
g que mide la rapidez conque el superdepredador se mueve
hacia el recurso. Se analiza la dindmica del modelo en tres
escenarios: E1) las tres especies viven en un mismo sitio por
lo que no hay difusién ni atraccidn; E2) Las tres especies se
difunden en una regién acotada sin flujo hacia el exterior y
no hay atraccién, i.e ¢ = 0; E3) Las tres especies se difun-
den y el recurso atrae al superdepredador (g > 0). El andlisis
del modelo en los casos E2) y E3) se realiza bajo condicio-
nes sobre los pardmetros que en el escenario E1) conducen
a la extincion del superdepredador. Los resultados dan evi-
dencia del rol que juega la migracién en la supervivencia de
las poblaciones y distribucién de las especies. En el escena-
rio E1, aunque inicialmente la poblacién del recurso decrece
fuertemente y ambos depredadores mantienen altos niveles,
finalmente el superdepredador tiende a extinguirse; esto se
explica porque la tasa de depredacioén del superdepredador
es pequea respecto a su tasa de mortalidad. En la situacion
correspondiente a E2) es el mesodepredador el que mantie-
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ne una baja densidad y las tres especies tienden a sobrevivir.
Aparentemente, la dispersion de las tres especies produce un
flujo de mesodepredadores hacia zonas de baja densidad lo
que permite que el nimero de encuentros con los superde-
predadores sea suficientemente alto, y evita que la poblacién
de mesodepredadores aumente en estos sitios. Este mecanis-
mo hace que la poblacién de meso y superdepredadores se
distribuyan homogénemente y el recurso se concentre en las
zonas de mayor capacidad de carga del ambiente. Esta dis-
tribucion espacial de las especies cambia si se considera el
escenario E3; la atraccién del superdepredador hacia el re-
curso favorece que el meso depredador tienda a ocupar es-
pacios distintos al del superdepredador, el cual se concentra
en los sitios de mayor densidad del recurso. En la naturale-
za, un ejemplo que no es completamente andlogo al caso E3,
porque no hay un volatil (aparentemente) de por medio, pero
en términos del patrén espacial es parecido, ha sido observa-
do con los guepardos (Acynonyx jubatus) y los perros salva-
jes africanos (Lycaon pictus), los cuales evitan las dreas con
alta densidad de presas porque estas son sitios donde com-
petidores y superdepredadores, como las hienas manchadas
(Crocuta crocuta) y los leones (Panthera leo), alcanzan den-
sidades poblacionales altas (Laurenson, 1994; Creel y Creel,
1996; Mills y Gorman, 1997).

CONCLUSIONES Y REFLEXIONES

En este trabajo se hace una revision de estudios donde los
autores utilizan modelos matemdticos como herramientas
para ayudar a entender el papel de diferentes mecanismos
ecoldgicos en la distribucion de las especies. Se puso
especial énfasis, en aquellos que influyen la relacién entre
posicién en el espacio de nicho con los atributos de adecua-
cién desde el contexto del diagrama BAM; en particular, se
estudio la relacion entre distancia al centroide del nicho y la
abundancia poblacional, y se hizo mencién tanto a trabajos
empiricos que han reportado resultados donde no se observa
un patrén claro sobre la existencia de la relacién, como otros
en los que es posible observarla, aunque suele ser débil. Con
base en los andlisis (numéricos y matemdticos) de los mode-
los presentados aqui, conjeturamos que en la naturaleza es
dificil observar la relacién nicho-abundancia, debido a que
hay una gran variedad de procesos que la pueden oscurecer,
como por ejemplo, el efecto Allee, conductas diferenciadas
por estadio, tipos de interaccion bidtica, la forma en que
covarfan los mecanismos de interaccion y migracidn, entre
otros. Por lo tanto, lejos de querer mostrar solo con datos
empiricos la existencia de la relacién, consideramos que
es de vital importancia comprender el papel de cada uno
de estos mecanismos en la dindmica espacio-temporal
de las poblaciones que conforman el drea de distribucién
de cada especie. Es de esperarse que haya especies en
las que un mecanismo tenga mayor relevancia que otros;
por ejemplo, se ha documentado que especies de aves no
migratorias cuyos nichos son pequefios, suelen presentar
relaciones nicho-abundancia més fuertes, que aquellas con
nichos amplios y con estaciones migratorias marcadas
(Osorio-Olvera et al., 2020). Es importante también notar,
que la relevancia de los mecanismos de distribucién y
abundancia es dindmica, por lo que puede cambiar a lo largo
del tiempo, presentdndose asi, casos donde en un periodo
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determinado los tres factores BAM tengan importancia
similar en la determinacién de la distribucién y abundancia,
sin embargo perturbaciones sobre ellos (como lo pueden
ser extinciones asociadas a factores de estocasticidad am-
biental y/o demografica (Dallas y Santini, 2020)), cambien
de manera dramatica estas relaciones. Lo anterior se ha
observado en una serie de experimentos realizados por Paine
(Paine, 1966, 1969, 1974), donde la extraccién selectiva
del depredador (Pisaster ochraceous), provocaba el rapido
crecimiento de su presa principal (Mytilus californianus) y
la extincidn local de varias especies por exclusién competiti-
va (aqui es claro que el factor B toma un papel determinante).

Con todo lo anterior, en este trabajo se ha buscado resal-
tar la importancia de fortalecer la relacion entre los estudios
tedricos sobre la dindmica poblacional de las comunidades
ecoldgicas y los trabajos experimentales y de campo, con el
fin de entender mejor los patrones empiricos que se observan
en la naturaleza.
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