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Resumen

La metateoria estructuralista concibe las teorias cientificas como redes formadas por elemen-
tos tedricos que poseen la misma estructura conceptual y estdn interconectados por relaciones
de especializacion. Ademas, postula que gran parte de la practica cientifica tiene como fin con-
cretar el elemento basico de estas redes afiadiéndoles elementos mas especializados. Asi, pues,
concibe el nucleo bésico de elementos de una teoria como el paradigma que guia su evolucion
y la préctica cientifica normal como la adicién, a redes preexistentes, de nuevos elementos teé-
ricos. En el articulo se propone que, en la ecologia de poblaciones, el patron de la actividad
cientifica es diferente, pues es habitual el uso conjunto de elementos de distintas redes. Se in-
troduce la nocion de “constelacion tedrica” para dar cuenta de estas practicas cientificas de in-
tegracion, en una misma unidad epistémica, de elementos tedricos de redes distintas.
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Abstract

The structuralist metatheory conceives scientific theories as networks consisting of theory-
elements that have the same conceptual structures and are connected by specialization rela-
tions. Moreover, the structuralist Ansatz postulates that a considerable part of scientific prac-
tice aims at elaborating the basic elements of such nets by adding more specialized theory-
elements. Thereby structuralism considers the core elements of a theory as a paradigm that
guides its further evolution, and the normal practice of a theory is conceived as the addition
of new theory-elements to already existing nets. The basic thesis of this paper contends that
the pattern of scientific activity in population ecology is different, since it is common to use
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theory-elements from distinct nets. In order to take into account these practices the concept
of “theoretical constellation” is introduced intending to capture the idea of an epistemic uni-
fication of theory-elements that come from different nets.

Keywords: theory-nets - theoretical constellations - structuralist metatheory - population
ecology - scientific practices

1. Introduccién

La ecologia de poblaciones estudia el modo en que diversos factores (la compe-
tencia, la depredacion, las migraciones, la distribucion espacial y temporal de los
recursos, etc.) hacen que el tamafio de las poblaciones cambie. Este estudio se
ha visto fuertemente condicionado por el hecho de que las poblaciones son sis-
temas muy complejos en cuyas dindmicas influyen muchos y muy diversos facto-
res y se ha basado, fundamentalmente, en la construccién, analisis y puesta en
comun de elementos tedricos de muy diferentes caracteristicas. Ante la compleji-
dad de los sistemas ecologicos y para evitar los problemas asociados a la excesiva
complejidad de los elementos teodricos, los ecdlogos han abandonado la preten-
sion de construir elementos tedricos que incluyan a estos factores de manera ex-
haustiva. En su lugar, han optado por una aproximacion pluralista, en la que se
utilizan elementos tedricos o representaciones de muy diferentes tipos, que inclu-
yen la influencia de una cantidad limitada de factores o fenomenos, y cuyos com-
portamientos son comparados entre si para obtener conocimiento sobre como
esos factores o fendmenos influyen en las dinamicas de las poblaciones. Dicho
de otro modo, el procedimiento por el cual los ecélogos tedricos han tratado de
comprender la influencia de diversos factores en las dindmicas de las poblacio-
nes ha sido el de la construccion de elementos tedricos diferentes, que incluyen
o no determinados factores o procesos o que los incluyen de maneras diferentes,
y compararlos entre si. Esta practica, caracteristica de la ecologia de poblaciones,
replantea algunos aspectos bien fijados de la metateoria estructuralista.

Seguin esta metateoria, las teorias cientificas suelen ser, al menos la mayoria
de ellas, redes formadas por cierta cantidad de elementos, que poseen la misma
estructura basica y se encuentran interconectados por medio de relaciones de
especializacion (Balzer, Moulines & Sneed 1987, pp. 167-204, Moulines 1996,
2010). En estas redes tedricas se identifican uno o muy pocos elementos basicos,
definidos por leyes fundamentales de caracter muy esquematico, y una cantidad
mas o menos grande de elementos tedricos mds especializados, que se construyen
mediante un proceso de especificacion sucesiva de los elementos tedricos basicos.
Estos elementos tedricos secundarios se definen o caracterizan por otras leyes y
por restricciones que se afladen a las leyes y restricciones basicas. Este proceso da
lugar a una serie de elementos tedricos cada vez mas especializados, cuyo domi-
nio de aplicaciones pretendidas es, también, cada vez mas limitado. Estas redes
son, ademas, genidénticas, en el sentido de que, mientras que el elemento bési-
co de la teoria o nucleo duro de aplicaciones paradigmaticas se preserva a lo lar-
go de toda la vida de la teoria, muchas de las especializaciones derivadas de este
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elemento basico o nucleo duro aparecen y desaparecen dependiendo de diversos
factores o circunstancias.’'
Desde un punto de vista formal, podemos definir una red teérica idealizada

(idealized theorynet) como sigue (Balzer, Moulines & Sneed 1987, pp. 172-177):
N es una red teérica idealizada syss existen T y o tales que
(DN =(T, o)
2) T esun conjunto finito, no-vacio, de elementos tedricos
B3)oc T x T es la relacién de especializacion (restringida a T ).

Sin embargo, esta definicion de red tedrica es excesivamente general, ya que per-
mite la existencia de redes tedricas que carecen de estructura jerarquica, cuando,
de acuerdo con la metateoria estructuralista, las redes realmente existentes en la
ciencia tienen estructura jerarquica. Esta condicion introduce una restriccion en
la definicién anterior. Llamamos red tedrica conectada (connected theorynet) a la
red definida de la siguiente manera:

N es una red tedrica conectada syss existen T y o tales que
()N= (T, o) es una red tedrica idealizada
(2) para toda T,, Tj e T existen Tkl rees Tkn tales que:
(T, o Tkl Y Tk] cT)A .. A (TJ. o Tkn v Tk“ GTJ,).

Esta segunda definicion exige que dos elementos tedricos cualesquiera de N sean
especializaciones de otro elemento de orden superior o tengan una especializa-
cion comun. Obviamente, en toda red tedrica conectada habra elementos tedri-
cos que no sean especializaciones de ningiin otro elemento teérico (normalmente
uno por cada red). Estos serian los elementos tedricos basicos de la red, los ele-
mentos de los que, por medio de relaciones de especializacion, se derivan todos
los demds elementos de la red teodrica. De esta definicion se sigue, ademas, que
todos los elementos de una red tedrica conectada poseen los mismos modelos po-
tenciales (Mp) y modelos potenciales parciales (Mpp).

La metateoria estructuralista postula, también, que gran parte de la actividad
de los cientificos tiene como fin concretar, progresivamente y en diversas direc-
ciones, el nucleo inicial de estas teorias, afiadiendo a las redes tedricas elemen-
tos cada vez mazs especializados. Esto ultimo sugiere que la metateoria estructu-
ralista concibe el nucleo basico de elementos tedricos que conforman una teoria
como el paradigma (sensu Kuhn) que guia los subsiguientes desarrollos teoricos.
Asi pues, durante los periodos de ciencia normal el desarrollo teorico consistiria,
fundamentalmente, en anadir en la red tedrica nuevos elementos cada vez mas
especializados (evolucion tedrica).

Ciertamente, la metateoria estructuralista contempla el hecho de que las
teorias no son entidades aisladas y reconoce la existencia de vinculos interteo-
ricos que relacionan entre si elementos tedricos de distintas redes y dan lugar

! Esta imagen de las redes ha sido corroborada en un gran nimero de teorias reconstruidas como redes; ver

Diederich, Ibarra & Mormann (1989, 1994).
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a estructuras formadas por elementos de varias redes tedricas: los denominados
holones teoricos (Balzer, Moulines & Sneed 1987, pp. 386-423). Sin embargo,
al poner el énfasis en la reconstruccion de teorias, en la metateoria estructuralis-
ta prima la vision de la prictica cientifica en periodos de ciencia normal como
consistente en la ampliacién de las redes preexistentes mediante la adicién de
nuevos elementos mds especializados a los elementos tedricos. Ello elucidaria la
intuicion kuhniana de la actividad “normal” del cientifico “en el marco de un
paradigma”.

En la ecologia de poblaciones, el patron de las practicas cientificas parece ser
algo diferente al bosquejado hasta aqui. También en otras disciplinas, pero sin-
gularmente en esta, la practica tedrica fundamental consiste en la construccion
y el andlisis comparativo de elementos tedricos. Sin embargo, a menudo los ele-
mentos tedricos que se construyen y se comparan entre si no pueden ser consi-
derados desarrollos o especializaciones de una tnica red teérica. Por el contrario,
en las practicas normales de la ecologia de poblaciones se utilizan conjuntamente
elementos tedricos que no pueden ser considerados especializaciones de una tni-
ca red tedrica preexistente. Estos elementos tedricos no suelen ser objetos aisla-
dos, sino que son producidos y analizados en un marco en el que es fundamental
la comparacién o puesta en comun con otros elementos de otras redes teoricas.
Todo esto sugiere que en la ecologia de poblaciones las pricticas “normales” in-
tegran elementos pertenecientes a diferentes redes tedricas. Estos elementos ted-
ricos relacionados estrechamente en las practicas constituyen asociaciones que
aqui denominaremos constelaciones tedricas. Las constelaciones teoricas se utilizan
para el analisis de un determinado dominio de aplicacion, por ejemplo, el estu-
dio de la dindmica de la poblaciéon X.

Para hacer razonable esta interpretacion procederemos como sigue: en la sec-
cién siguiente mostraremos un esbozo de la red teorica asociada a la denomina-
da teoria logistica clasica; luego, en la seccion 3, expondremos coémo la conside-
racion discreta del tiempo permite generar una red de elementos alternativa a la
anterior y como el conocimiento robusto relativo a las poblaciones naturales se
obtiene a partir de practicas de comparaciéon de elementos tedricos de las dos re-
des, esto es, considerando las unidades que denominamos constelaciones tedri-
cas. Finalmente, en la seccion 4, se analizard una red independiente de estas dos,
pues consta de elementos tedricos que, a diferencia de la teoria logistica clasica y
su alternativa en tiempo discreto, tiene en cuenta cada uno de los individuos que
conforman la poblaciéon y que, sin embargo, es utilizada para abordar las mismas
cuestiones poblacionales que analizan las dos teorias clasicas ya mencionadas. A
partir de esa reconstruccion se mostrara como las practicas cientificas integran
elementos de esta red mas compleja, junto con elementos mas sencillos de otras
redes, en constelaciones que procuran la obtencion de resultados robustos. Con-
cluiremos mostrando la conveniencia de incorporar a la teoria de la ciencia la
unidad epistémica de las constelaciones tedricas para dar cuenta de la naturaleza
de las practicas cientificas en algunos dominios, como el de la ecologia de pobla-
ciones.
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2. La teoria logistica cldsica y su estructura

La teoria logistica para el estudio de los factores que regulan el crecimiento de
una poblacion es un sencillo ejemplo del tipo de teorias que puede hallarse en
la ecologia de poblaciones. En el origen de esta teoria se encuentra la conocida
ecuacion logistica de Verhulst (Kingsland 1995, p. 65):

d_N. =rN 1-— E

dt K

donde N es el tamafo de la poblacion, t el tiempo, r la tasa de natalidad per capi-
ta y K un parametro que limita el tamafio maximo que puede alcanzar la pobla-
cién y que se conoce como capacidad de carga de la poblacion. Asi pues, en su
forma de ecuacion diferencial, este elemento tedrico representa la velocidad de
crecimiento de la poblacién como funcion del tamafio o de la densidad de la po-
blacion.

Figura 1
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La version integral de la ecuacion logistica de Verhulst representa el tamafio de la poblacion
frente al tiempo dando lugar a la conocida curva sigmoidea donde se observa que: (1) cuan-
do la densidad es baja la poblacién crece lentamente; (2) la tasa de crecimiento de la pobla-
cién aumenta con la densidad hasta que esta llega a K/2, densidad a partir de la cual la ve-
locidad de crecimiento de la poblacion va disminuyendo gradualmente; y (3) el tamafio de la
poblacién se acerca asint6ticamente a K.

Una de las criticas mas habituales que se hace al elemento tedrico de Verhulst
es la de su escaso realismo, pues su comportamiento en nada se parece a lo que
se observa en las poblaciones naturales (Hall 1988). Habitualmente, se explica
la discrepancia entre lo predicho y lo observado alegando que el modelo logisti-
co es muy poco realista, muy idealizado o muy abstracto y se recuerda que el ele-
mento tedrico asociado a él representa las poblaciones como entes cerrados en
los que no se producen movimientos migratorios, todos los individuos de la po-
blacion son iguales, la capacidad de carga es constante, la relacion entre los cam-
bios de densidad y los cambios en la tasa de crecimiento de la poblacion es lineal
y, ademas, estos cambios se producen de manera inmediata (Gotelli 2001, pp.

30-31).
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El hecho de que el elemento tedrico de Verhulst no represente adecuadamen-
te el modo en que la densidad influye en las dinamicas de las poblaciones estd en
el origen de la construccion de otros elementos tedricos en los que se integran al-
gunas variaciones relativas a diversos pardmetros (generando asi lineas de especia-
lizacién en la red tedrica, en el sentido estipulado por la concepcion estructuralis-
ta). Un ejemplo es el elemento tedrico theta-logistico, que explora la posibilidad
de que la relacién entre la densidad y la tasa de crecimiento no sea lineal y cuya
ley tiene la siguiente forma:

ﬂ=rN 1- N
dt K

Como se puede ver intuitivamente en sus leyes respectivas, la unica diferencia
formal entre este nuevo elemento tedrico y el de Verhulst es la inclusion de un
nuevo parametro, 0, y, obviamente, el comportamiento de este segundo modelo
depende en gran medida del valor de ese nuevo pardmetro. Es decir, es atribu-
yendo diferentes valores al parametro 6 como se exploran las consecuencias de
que la relacion entre los cambios en densidad y los cambios en la tasa de creci-
miento de la poblacion no sea lineal. Obsérvese que el elemento tedrico de Ver-
hulst puede considerarse una especializacion del elemento theta-logistico para 6 =
1 o, dicho de otro modo, que el elemento theta-logistico es una generalizacion de
aquel (Turchin 2003, pp. 49-50).

Otros elementos se construyen a partir de una linea de especializacion que
tiene en cuenta el denominado efecto Allee. Existen indicios de que en las pobla-
ciones muy pequefas la tasa reproductiva de los individuos suele ser menor que
la observada en poblaciones mayores, debido a que las interacciones cooperativas
entre individuos (en la busqueda de alimentos, la defensa frente a los depredado-
res, etc.) suelen fallar. Este fenomeno es conocido como efecto Allee y, cuando
este es muy marcado, puede ocurrir que, por debajo de un umbral de densidad
minimo, la poblacion comience a decrecer y se extinga (Lande, Engen & Saether
2003, p. 36). En esta linea de especializacién dependiente del efecto Allee el ele-
mento tedrico mas sencillo es el asociado al conocido como “modelo logistico
con limitacion de densidad minima” , cuya ley es:

d_N =N|1- N 1— <

dt K N
Este elemento, a diferencia del elemento tedrico de Verhulst, presenta un compo-
nente (1-C/N), donde C es un umbral de densidad critica por debajo del cual el ta-
mano de la poblacion comienza a decrecer. A causa de este nuevo término, el ele-
mento tedrico describe un punto de equilibrio inestable en N = C, ya que cualquier
incremento de N por encima de C da lugar a un proceso de crecimiento que acer-
ca la densidad de la poblacién a K, pero cualquier fluctuacion que haga descender
la densidad por debajo de C lleva a la extincion de la poblacion (Wimsatt 1980).
Como puede deducirse de los ejemplos mostrados, la red logistica clasica esta
compuesta por elementos tedricos con diferentes lineas de especializacion en las
que las variables principales son la densidad de poblacién, N, y el tiempo, ¢, y
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siempre aparecen como parametros la capacidad de carga K, mas un parametro
adicional que representa la capacidad reproductora de los componentes de la po-
blacion, habitualmente, la tasa de crecimiento per capita, 7. No es nuestro objeti-
vo desarrollar una reconstruccién formal precisa de la red tedrica logistica, pero
si queremos mostrar un esbozo de reconstrucciéon que sirva como sostén provisio-
nal para los argumentos que seguidamente se desarrollaran.

La estructura del marco conceptual de la teoria logistica, identificada con la
clase de los modelos potenciales del elemento logistico de Verhulst, se define
como sigue:

Mp(LOGV): X es una poblacién logistica de Verhulst potencial (x € Mp(LOGV)) syss
existen V, T, r, ky ftales que
() x =N, T, 7, k)
(2) NV es un conjunto finito, no vacioy V={n € R: 0 <n <k}
(3) Tes un conjuntoy ' R
4) ke N
B)rekR
©)fT>N

donde NV es el tamafo poblacional y T el tiempo. 7y k son, respectivamente los
parametros conocidos como tasa de crecimiento per capita y capacidad de carga o
limite méaximo que la poblacion no podra superar.? La funcion fasigna un tama-
Ao poblacional (#) a cada instante de tiempo (); tiene que ser una funcién con-
tinua y derivable, ya que la velocidad de crecimiento se define como la derivada
del tamafio poblacional con respecto al tiempo (esto exige, aunque resulte contra-
intuitivo, atribuir valores reales a los elementos del conjunto N, esto es, a los ta-
manos de la poblacién).

La clase de los modelos actuales del mencionado elemento tedrico se define
de la siguiente manera:

M(LOGY): x es una poblacién logistica de Verhulst (x € M(LOGY)) syss existen V,
T, r, ky ftales que

D x=NT,rkf

Q) x e Mp(LOGV)

(3) Df = rn(1 — n/k)
donde Df' denota la derivada de la funcion f.

Por su parte, el elemento tedrico theta-logistico (THLOG) presenta una es-
tructura practicamente idéntica, salvo por el hecho de que incluye un parametro
mas, el pardmetro 0, que, como se ha dicho ya, determina el tipo de relacion exis-
tente entre los cambios en el tamafo de la poblacion y los cambios en su veloci-

dad de crecimiento y que vendria dado por un numero real. Asi, la clase de los
modelos potenciales de este elemento tedrico tiene la siguiente estructura:

? Dado que la densidad de una poblacién es una cantidad de individuos, los ecélogos solo atribuyen valores en-
teros y positivos a este pardmetro; cualquier otro valor resulta contraintuitivo.
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Mp(THLOG): x es una poblacién theta-logistica potencial (x e MP(THLOG)) syss
existen N, T, r, k, Oy f tales que
(Dx=(N, T, rk 6,f
(2) N es un conjunto finito, no vacioy N={n € R: 0 <n <k}
(3) T es un conjuntoy ' R
4) ke N
B)relkR
6)6 e R
(NfT—>N
Una poblacion theta-logistica es toda poblacion que satisface las siguientes condi-
ciones:
M(THLOG): x es una poblacién theta-logistica (x € M(THLOG)) syss existen /,
T, r, k, Oy ftales que
(Dx=W,T,rk0,f
2)x e MP(THLOG)

o ]

En cambio, para ser una poblacion logistica equipada con el efecto Allee
(LOGA), una poblacion debe incluir, ademds de los componentes de una pobla-
cion logistica de Verhulst, un pardmetro adicional ¢, mayor que 0 y menor que £,
que determina un umbral de densidad critica por debajo del cual el crecimiento
de la poblacién seria negativo y por encima del cual el crecimiento seria positivo.
Asi pues, una poblacion logistica Allee (LOGA) potencial se define como sigue:
MP(LOGA): x es una poblacién logistica Allee potencial (x € Mp(LOGA)) syss existen
N, T, 1, k, cy f tales que
(D) x={N, T, r, k,cf
(2) N es un conjunto finito, no vacioy N={n € R: 0 <n <k}
(3) T'es un conjuntoy ' R
4 keN
B)relkR
6)ce NyO<cec<k
NDfT>N
Los modelos actuales de este elemento tedrico satisfacen las siguientes condicio-
nes:
M(LOGA): x es una poblacién logistica Allee (x € M(LOGA)) syss existen N, T, r,
k, ¢y ftales que
(Dx=(N, T, r k,c,f
2)x e Mp(LOGA)
(3) Df = rn(1 — n/k)(1 — c/n)
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A la vista de estas reconstrucciones tentativas, parece claro que, en la medida en
que los tres elementos tedricos mencionados comparten en sus nucleos basicos,
M,, los componentes N, T, ky r, asi como los conjuntos N y R, pueden ser con-
siderados integrantes de una misma red teorica a la que denominaremos red logis-
tica. El fragmento de la red logistica que integra estos tres elementos tiene la si-
guiente forma:

Figura 2
THLOG LOGA

LOGV

Fragmento de red tedrica en el que se integran el elemento tedrico theta logistico
el elemento tedrico logistico con efecto Allee y el elemento logistico de Verhulst.

El elemento logistico de Verhulst puede ser considerado un caso particular tan-
to del elemento teérico theta-logistico (concretamente para 6 = 1), como del ele-
mento que incluye el efecto Allee (en este caso, para ¢ = 0).

Es mds, podriamos integrar en la red tedrica logistica otros muchos elemen-
tos tedricos de mayor o menor complejidad, siempre y cuando contengan entre
sus variables la densidad poblacional, N, y el tiempo, t, y entre sus parametros la
capacidad de carga, K. Asi, por ejemplo, puede integrarse el siguiente elemento,

que corresponde a la ley propuesta por Gause en 1934 (Jensen 1975):
N
AN v
dt K

donde la tasa de crecimiento per capita, r, es sustituida por la tasa de natalidad per
capita, b.> Este ultimo elemento tedrico puede integrarse en la red logistica de la
siguiente manera:

Figura 3
THLOG LOGA

LOGV

GAUSE

Posicién que ocupa el elemento tedrico de Gause en la red tedrica logistica.

3 Téngase en cuenta que la tasa de crecimiento per capita, r, puede descomponerse en dos componentes, la tasa de na-
talidad per capita, b, y la tasa de mortalidad per capita, d, de modo que r=b—d (Vandermeer & Goldberg 2003, p. 6).
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Es decir, el elemento tedrico de Gause puede considerarse una especializacién
del elemento logistico de Verhulst aplicable en aquellos casos en los que el efecto
de la tasa de mortalidad sobre la poblacion fuera despreciable.

De modo semejante, pueden incluirse en la red logistica muchos otros ele-
mentos, en los que las variables principales sean la densidad de poblacién y el
tiempo y que, junto a un pardmetro que dé cuenta del modo como los compo-
nentes de la poblacion aumentan en cantidad, incluya otro que marque un limi-
te de tamafo o densidad méximo que la poblacion no puede superar.

Sin embargo, las practicas cientificas de los ecélogos no se limitan a incorpo-
rar nuevos elementos a la red logistica. Caracteristicamente, al investigar la in-
fluencia de diferentes factores en las dinamicas de las poblaciones naturales, los
ecologos recurren, de manera sistematica, a elementos de diferentes redes ted-
ricas, que utilizan de manera conjunta, bien para mostrar el contraste entre las
conclusiones a que dan lugar, bien para mostrar la coincidencia de resultados.
En la ecologia de poblaciones teorica, una de las estrategias mas habituales para
comprender la influencia de determinados factores en el comportamiento de las
poblaciones es la comparacion o puesta en comun de elementos teoricos integra-
dos en redes tedricas diferentes. Es decir, en sus practicas normales los ecologos
hacen uso simultaneo de elementos tedricos de diferentes redes, combindndo-
los entre si. Esta combinacion permite la descripcion y explicacion de los hechos
bajo escrutinio.

3. La comparacién entre elementos tedricos
como practica genuina en la ecologia de poblaciones.
El papel de las constelaciones tedricas

Como ha quedado indicado, la practica caracteristica en la ecologia de poblacio-
nes es la de combinar diversos elementos tedricos para tratar de dar cuenta del
papel de diferentes factores o procesos en la dinamica de poblaciones. Por eso,
pese a tener escasa capacidad de prediccion o mostrar comportamientos que no
se ajustan bien a lo observado en las poblaciones naturales, los elementos teori-
cos son considerados utiles para esa labor. Se considera que estos elementos, pese
a ser representaciones demasiado burdas de las poblaciones naturales, pueden
servir, sobre todo si se utilizan en combinacion con otros elementos, para extraer
conclusiones robustas sobre la influencia de diferentes factores en las dindmicas
de las poblaciones (Levins 1966, Odenbaugh 2003, Weisberg 2006). A continua-
cién mostraremos como esas combinaciones involucran elementos de redes teo-
ricas diferentes.

Una estrategia de combinacion posible entre estos elementos tedricos interre-
ticulares se genera a partir de la consideracion del tiempo transcurrido entre un
cambio en la densidad poblacional y la manifestacion de sus efectos. El elemento
logistico de Verhulst representa las poblaciones naturales como agregados en los
que la incorporacion o la desaparicion de cierta cantidad de individuos tienen
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como consecuencia un cambio en la tasa de crecimiento de la poblacion. Ade-
mas, de acuerdo con este elemento teorico, dicho cambio se produce de manera
inmediata, por lo que se considera que el elemento logistico de Verhulst no in-
cluye retrasos temporales. Sin embargo, parece mas razonable suponer que, con
frecuencia, las consecuencias de los cambios de tamafo de la poblacién no son
inmediatas, sino que se manifiestan transcurrido un periodo. Los ecélogos han
construido elementos tedricos que, de una manera u otra, incluyen la influencia
de estos retrasos temporales y, por tanto, sirven para estudiar sus efectos.

Uno de los mas sencillos es el denominado modelo de Hutchinson, cuya ley es:

La estructura de los modelos potenciales del elemento tedrico asociado a esta ley

viene definida de la siguiente manera:

Mp(LOGH): x es una poblacién logistica de Hutchinson (o una poblacién con retraso tem-
poral) potencial (x € Mp(LOGH)) syss existen N, T, r, k, Ty f'tales que

(Dx=(WN, T, rk [

(2) N es un conjunto finito, no vacioy N={n € R: 0 <n <k}

(3) T es un conjuntoy ' R

4) ke N

B)rekR

©) e R

MfT—>N

donde 7 es el retraso temporal.

Los modelos actuales de este elemento tedrico satisfacen las siguientes condi-
ciones:

M(LOGH): x es una poblacién logistica (x € M(LOGH)) syss existen N, T, r, k, T
y f tales que

(Dx=WN,T,rk 1f

Q) x e Mp(LOGH)

() Df=rn(1 —n,_/k)

Obsérvese que la ley de este ultimo elemento tedrico es practicamente idéntica a
la del elemento teorico de Verhulst, salvo que, para calcular la tasa de crecimien-
to de la poblacion en un instante t, tiene en cuenta, ademas de la densidad de la
poblacion en ese instante (n en la reconstruccion modelotedrica), la densidad de
la poblacién en un instante anterior t-T (”H en la reconstruccion modeloteori-
ca), donde 7 es el tiempo que transcurre desde que ocurre un cambio en la densi-
dad de la poblacion hasta que se manifiestan sus efectos.

Esta similitud de estructura indica que el elemento teérico de Hutchinson
también forma parte de la red logistica y el hecho de que el elemento logistico de
Verhulst pueda ser considerado un caso limite del elemento tedrico de Hutchin-
son para el caso en el que el retraso temporal sea inexistente (t = 0) sugiere que
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la configuracién del fragmento de red logistica en el que estd incluido este tltimo
elemento es el siguiente:

Figura 4

THLOG LOGA LOGH

LOGV

GAUSE

Posiciéon que ocupa el elemento tedrico de Hutchinson en la red logistica.

Es mas, este fragmento de red logistica sugiere que existe al menos un elemen-
to tedrico primitivo del que se especializarian el resto de los elementos tedricos
hasta ahora mencionados (al lado de las conexiones entre los elementos tedricos
se indican las transformaciones que dan lugar al elemento teérico del nivel infe-
rior).4

Figura 5

[?]

=0
@=0

TH-LOC LOG-ALLE LOGH

e=0

a=10

LOGV

GAUSE

Fragmento de red tedrica en el que se integran todos los elementos tedricos en
tiempo continuo analizados y se muestra la posicion que ocuparia el elemento
teorico del que todos ellos serian especializaciones.

*La figura representa, como acaba de indicarse, un fragmento de la red. De ahi que la imagen resultante no se
corresponda con la habitual del arbol reticular. No es nuestro objetivo reconstruir enteramente la red logisti-
ca sino mostrar la naturaleza reticular de las relaciones entre los elementos logisticos y como ellos son utiliza-
dos en las précticas de los ecologos.
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Ahora bien, desde el punto de vista ecoldgico, lo interesante de este elemento
tedrico es que sugiere que la existencia de retrasos temporales tiene un efecto des-

estabilizador en la poblacion (Gotelli 2001, pp. 33-34; Figura 6).

Figura 6
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Comportamiento del elemento teorico logistico con retraso temporal para di-
ferentes valores de r y 7. El retraso temporal tiene un efecto desestabilizador,
en el sentido de que cuando el valor de 7 supera un determinado umbral la
dinamica de la poblacion pasa de ser sigmoidea a estar caracterizada por ciclos
amortiguados o por ciclos con limites estables. De arriba abajo, primer grafico
r=0,2y1=2;segundor=0,5yt=2vyterceror=0,6y t=3.

El elemento tedrico de Hutchison es el mas sencillo de los que pueden construir-
se considerando la introduccion de retrasos temporales en una ley diferencial.
Ahora bien, la investigacion de los factores que afectan a las dinamicas de las
poblaciones ha dado lugar a otros elementos tedricos que no forman parte de la
red logistica y que, sin embargo, han sido utilizados junto con elementos de esa
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red para analizar la influencia de los retrasos temporales en las dinamicas de las
poblaciones naturales. Dicho de otro modo, el estudio de los efectos desestabili-
zadores de los retrasos temporales se ha llevado a cabo comparando entre si ele-
mentos de diferentes redes tedricas, lo que ha permitido afianzar la conclusiéon
de que los retrasos temporales tienen una influencia desestabilizadora en las po-
blaciones. En otras palabras, es la comparacion de elementos tedricos pertene-
cientes a diferentes redes lo que permite afirmar la robustez de la conclusion de
que los retrasos temporales tienen efectos desestabilizadores en las poblaciones.

En efecto, las ecuaciones diferenciales caracteristicas de los elementos de la
red logistica no son la Unica manera de representar la dinamica de las poblacio-
nes. Existen otras posibilidades, una de las cuales, tan habitual como el uso de
ecuaciones diferenciales, es el uso de ecuaciones en diferencias. En este segundo
tipo de ecuaciones, el tratamiento del tiempo es diferente, ya que este es tratado
como una variable discreta, mientras que en las ecuaciones diferenciales es trata-
do como variable continua. Por este motivo, en la literatura ecolégica, a las ecua-
ciones en diferencias se las denomina, también, “modelos en tiempo discreto”,
mientras que los elementos tedricos asociados a leyes dadas por ecuaciones dife-
renciales son conocidos como “modelos en tiempo continuo”.

Pues bien, podemos reconstruir un buen numero de elementos tedricos aso-
ciados a leyes dadas por ecuaciones en diferencias en el marco de una nueva red,
distinta de la logistica. De hecho, es posible construir analogos en tiempo discreto
de practicamente todos los elementos tedricos de la red logistica, aunque, en ge-
neral, se suelen construir a partir de los elementos tedricos mas generales, derivan-
dolos al modo de relaciones de especializacion. Actualmente, los elementos teori-
cos en tiempo discreto son una de las principales herramientas de la ecologia de
poblaciones, ampliamente utilizados, tanto con fines tedricos como en la gestion
ambiental. Ademds, por el mero hecho de estar asociados a ecuaciones en diferen-
cias, estos elementos tedricos en tiempo discreto incorporan ya la influencia del
retraso temporal, aunque suelen existir variaciones notables en la forma en que
incluyen dicho retraso. Seguidamente, mostraremos algunos de estos elementos.’

5 La red de elementos que presentamos es controvertible. Podria argiiirse, como lo hace uno de los revisores,

que los elementos tedricos con el tiempo como variable discreta podrian reconstruirse como formando parte,
junto con los elementos de la red logistica, de una red que subsumiria a todos ellos y seria generada a partir
de un elemento tedrico con muy poco contenido empirico (p.e., el nimero de miembros de una poblacion
en un momento dado depende de su nimero en algin momento anterior). La dependencia de la forma ma-
temadtica concreta que asume el tiempo, continua o discreta, fijaria una de las especializaciones de esa red sub-
sumidora de todos los elementos.
Como se viene sosteniendo, el objetivo del articulo es ofrecer una imagen de las pricticas cientificas mas
plausible que las sugeridas por la ciencia normal de Kuhn o sus secuelas estructuralistas. Los ecologos utilizan
profusamente el concepto teoria y, mas atin, marco tedrico de manera imprecisa. Para ellos, los marcos teori-
cos son conjuntos més o menos diversos de elementos tedricos con los que analizan cuestiones tales como las
dinamicas de poblaciones aisladas, las interacciones entre dos poblaciones de especies diferentes, las dindmi-
cas de las comunidades insulares, la influencia de la distribucion espacial de los individuos en la persistencia
de las poblaciones que estos forman, etc. El hecho caracteristico de muchas practicas cientificas, como las eco-
logicas, es que habitualmente esas cuestiones se abordan apelando a conjuntos conformados por elementos
tedricos del marco logistico, de sus representaciones del tiempo como variable discreta, etc. Y, frecuentemen-
te, esos marcos son diferentes segtin los diversos autores que los aplican y que muestran preferencias distintas
pOT UN Marco u otro.
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Existen al menos tres analogos en tiempo discreto del elemento logistico de
Verhulst (Turchin 2003, pp. 52-55). Uno de ellos es el asociado al que entre los
ec6logos es conocido como modelo de Ricker, que fue desarrollado como herra-
mienta para la gestién de pesquerias, pero ha sido utilizado también con fines
tedricos, y cuya ley tiene la forma:

Ny = %Nte(-bM)

donde N es el tamafo o la densidad de poblacién y los subindices ¢ y +1 recuer-
dan que el tiempo es tratado como una variable discreta; el parametro A, es una
tasa de crecimiento independiente de la densidad, y b es una medida de la depen-

dencia de la densidad (b = A /K).

Los modelos potenciales del elemento tedrico de Ricker satisfacen las siguien-
tes condiciones:
MP(R): X es una poblacion de tipo Ricker potencial (x e Mp(R)) syss existen N, T, 4,

ky b tales que

(1) x=«(N, T, A, k, b)

(2) N es un conjunto finito, no vacioy N < N

(3) T contiene exactamente dos elementos (7' = {7, ¢,})

4 A, eR

G)keNyk< |N]|

6)b=2A/k

(D) Trune: R > N
donde Trunc: R — N es una funcion que redondea un numero real a su entero

mads proximo, pues los tamafios poblacionales solo pueden ser numeros enteros
positivos.

Los modelos actuales del elemento tedrico de Ricker se definen como sigue:
M(R): x es una poblacion de tipo Ricker (x € M(R)) syss existen N, T, A , ky b tales que

(M x=(N, T, A, k, b)

(2) x e M(R)

(3) n(tz) = Trunc (7LO n(tl)e('b nn))

siendo n(t,) y n(t,) los tamanos de las poblaciones en los intstantes #, y ¢, respec-
tivamente.

Argumentar que la red logistica y la que representa el tiempo como variable discreta pueden capturarse bajo
la forma de una unica red, identificando un elemento teérico en un nivel mas elevado, como el indicado, es
poco plausible. Incluso aunque este argumento pudiera ser formalmente correcto, es una estrategia artificial
porque el nuevo elemento tedrico no es un elemento empirico de las practicas ecologicas. Como se mostrara
mas adelante, el uso de constelaciones de elementos no pertenecientes a la misma red teérica se extiende no
solo a elementos de redes afines, como en el caso presente, sino de redes con marcos conceptuales de repre-
sentacion mas diferenciados. Por ello, aun cuando pudiera aceptarse la estrategia de integrar la reconstruc-
cion del tiempo como variable discreta y como variable continua en una unica red, encontrariamos dificul-
tades para interpretar con ella la complejidad de determinadas practicas cientificas, como son las ecoldgicas,
objeto de este articulo. Supondria reducir impropiamente esa complejidad a algunos patrones de practicas
cientificas bien fijadas por la imagen de ciencia normal kuhniana.
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Como puede verse, el marco conceptual (definido por la clase M,) de este ele-
mento tedrico es notablemente diferente al de los elementos tedricos que confor-
man la red logistica, aunque, como aquellos, incluye un elemento, k, que impone
un limite tedrico maximo al tamafio que puede alcanzar la poblacion, de ahi que
los ecologos lo consideren “andlogo” al elemento logistico de Verhulst.

Lo mismo puede decirse del elemento tedrico asociado a la ley de Beverton-
Holt. Esta ley tiene la siguiente forma:

A,N
N = st
t+ 1+bNt

El elemento tedrico de Beverton-Holt puede reconstruirse asi:
M, (BH): x es una poblacion de tipo Beverton-Holt potencial (x € M (BH)) syss exis-
ten N, T, A, k'y b tales que
(1) x=(N, T, A, k, b)
(2) N es un conjunto finito, no vacioy N < N
(3) T contiene exactamente dos elementos (7 = {t,1,})
4 A, eR
GYkeNyk< |N|
6)b=A~1/k
(7) Trunc: R > N
Y para la clase de los modelos actuales:
M(BH): x es una poblacién de tipo Beverton-Holt (x € M(BH)) syss existen N, T, A,
ky b tales que
Dx=(N,T, A,k b)
(2) x € M (BH)
(3) n(t)) = Trunc (A, n(t,)/1 + b nt)
Igualmente, existe un elemento tedrico asociado al denominado mapa logistico o
mapa cuadratico, cuya ley tiene la forma:

N
Nt =20Nt( —TIJ

y, por tanto, puede reconstruirse modelotedricamente como sigue:

MP(C): x es una poblacién de tipo cuadrdtico potencial (x € Mp(C)) syss existen N, T,
A,y k tales que

Dx=(N, T, A, k)

2) N es un conjunto finito, no vacioy N < N

3) T contiene exactamente dos elementos (7= {¢,, t,})

HAreR

ke Nyk< |N|

6) Trunc: R - N

La clase de sus modelos actuales es reconstruible asi:

o~~~ o~ o~ o~
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M(C): x es una poblacién de tipo cuadrdtico (x € M(C)) syss existen N, T, A,y k ta-
les que

(Dx=(N,T, A, k)

2)x e Mp(C)

(3) n(t) = Trunc (A, n(t,)(1 — n(t )/k))
Este ultimo elemento tedrico es conocido por haber introducido el caos en la
ecologia (May 1974a, 1974b). En efecto, el mapa logistico muestra un compor-
tamiento que depende basicamente del valor del parametro 4, y va desde el cre-
cimiento sigmoideo, cuando los valores de A son bajos, al caos, cuando 4, >
2,449, pasando por los ciclos amortiguados y los ciclos con limites estables cuan-
do los valores de A, son intermedios (Figura 7).

Figura 7
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Comportamiento del mapa logistico para diferentes valores de A,. De arriba
abajo, primer grifico A4, = 0,2; segundo grafico A, = 2, tercer grafico A, = 2,45
y cuarto grafico A= 2,9.

El elemento tedrico de Ricker representa situaciones de comportamiento seme-
jantes al del mapa logistico, mientras que el elemento de Beverton-Holt muestra
un comportamiento muy similar al del elemento logistico de Verhulst, pues el
unico resultado a largo plazo es la aproximacion mondétona a un punto de equi-
librio estable. Esto se atribuye al hecho de que la forma en que los elementos
tedricos de Ricker y del mapa logistico introducen la dependencia de la densi-
dad es mas extrema que en el elemento de Beverton-Holt (Hastings 2005). Asi
pues, y esta es la informacion relevante obtenida de la constelacién de los elemen-
tos de dos redes teodricas distintas, estos tres elementos tedricos, aunque basados,
al igual que el elemento logistico de Verhulst, en la idea de que toda poblacion
posee un tamafio méiximo que no le es posible superar (al menos no por mucho
tiempo), muestran un comportamiento diferente de sus respectivos andlogos en
tiempo continuo, mas diferente cuanto mas extrema es la forma en que incorpo-
ran la dependencia de la densidad. Esto apoya la idea de que los retrasos tempo-
rales tienen un efecto desestabilizador en relacion a los cambios en la densidad
poblacional. Dicho de otro modo, el aqui presentado es un ejemplo de que es
la comparacion o la puesta en comun de los resultados de una constelacion teo-
rica, esto es, de elementos de redes tedricas diferentes, lo que lleva a resultados
robustos. Los ecologos tedricos confrontan sistematicamente elementos pertene-
cientes a diferentes redes tedricas, para ver si sus predicciones teodricas coinciden
y, en los casos en que asi es, consideran que la coincidencia de resultados apoya
la idea de que las predicciones de los elementos tedricos comparados son robus-
tas. Asi pues, la idea fundamental sobre la que se basa la nocion de resultado ro-
busto es la de que, si los resultados de varios elementos de una constelacion teo-
rica que representan un mismo proceso pero poseen diferente forma o estructura
convergen, es menos arriesgado concluir que la influencia del proceso estudiado
es, precisamente, la que representan los elementos tedricos de la constelacion. Es
decir, solo comparando entre si elementos tedricos diferentes (pertenecientes a
redes tedricas diferentes), puede saberse si los resultados a los que apuntan uno
o varios elementos tedricos son robustos, de ahi que la comparacién entre ele-
mentos tedricos de una constelacion sea una prictica habitual en la ecologia de
poblaciones.
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Una constelacion tedrica es un conjunto de al menos dos elementos teori-
cos, algunos de los cuales pertenecen a teorias o redes teoricas distintas (de ahi
que sus modelos potenciales sean diferentes), pero comparten (al menos) parte
del dominio de aplicaciones intencionales. Es mas, dado que el dominio de apli-
caciones intencionales se define como subconjunto del conjunto de modelos po-
tenciales parciales (I < M )(Balzer Moulines & Sneed 1987, pp. 86-89), el he-
cho de que la interseccion entre dominios de aplicaciones intencionales sea un
conjunto no vacio implica que también los modelos potenciales parciales de los
elementos tedricos que componen la constelacion tedrica compartiran (al menos)
algunos elementos comunes, es decir, Mp (T) N M (T) # & (por ejemplo, to-
dos los elementos tedricos que se han analizado en esta seccion poseen un con-
junto de tamafos poblacionales entre los componentes de sus modelos potencia-
les y modelos potenciales parciales).

Laconstelaciontedricapuededefinirse modelotedricamente, entonces,comosigue:

Sea C=(T, ..., T ) un conjunto de elementos teoricos T, = (M (T),M_(T),
M(T), GC(T), GL(T)), K(T)),..., T, = (M(T), M_(T), M(T), GE&(T),
GL(T), K(T)), 1dent1f1cados en 1os termmos estructurahstas hab1tuales C es una
constelacion tedrica syss JA tal que:

(DA=(T, TyyAcC
(2) Mp(Ti) # Mp(Tj)
B3 LN Ij D

Obviamente, esta es una version idealizada de constelacion tedrica. Una defini-
cién mas realista de las constelaciones deberia considerar constricciones sobre
otros componentes estructurales de los elementos tedricos, como por ejemplo
GL: para dar cuenta, por ejemplo, de las relaciones existentes entre la tasa de cre-
cimiento per capita, r, en los elementos tedricos de la red logistica y el parametro
A, que también es una tasa de crecimiento independiente de la densidad, en los
elementos de la red logistica en tiempo discreto.

En todo caso, la situacion que se ha analizado en esta seccion no represen-
ta sino una instanciacion muy sencilla de confrontacién de resultados ofrecidos
por elementos de una constelacion teorica con el fin de llegar a conclusiones mas
robustas que las que pueden obtenerse de la combinacion de elementos de una
unica red. En la seccion siguiente se considerard otro caso, mas complejo, de la
actividad ecoldgica a partir de constelaciones tedricas que dan origen a resultados
robustos.

4. Constelaciones complejas:
elementos tedricos sensibles a las diferencias individuales
y la practica de simulaciones informaticas
El desarrollo de la modelizacion actual en la ecologia de poblaciones esta estre-

chamente vinculado a la construccion de “modelos” complejos construidos para
ser implementados en un ordenador. Caracteristicamente, estos “modelos infor-
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maticos” no han desplazado a los componentes de las redes presentadas anterior-
mente, elementos tedricos mucho mas sencillos pero que siguen siendo conside-
rados utiles (Grimm 1999, Railsback 2001). ;Por qué?

El uso de la informatica ha permitido, entre otras cosas, introducir en las teo-
rias ecologicas la variabilidad individual. Hasta hace relativamente poco, la ma-
yor parte de las teorias ecoldgicas ignoraba las diferencias entre individuos o, a
lo sumo, distinguia entre unas pocas clases de edades o de tamafos. En cambio,
durante las dos ultimas décadas, es cada vez m4s habitual el uso de lo que los eco-
logos denominan “modelos basados en el comportamiento de los individuos” o
[BMs (individual based models). Son estos elementos tedricos en los que a cada uno
de los individuos que forman la poblacién se le atribuye una serie de caracteris-
ticas particulares, con lo que la poblacion deja de ser un agregado de individuos
idénticos o un agregado de individuos de unos pocos tipos.

En esta seccion procuraremos, en primer lugar, mostrar que los elementos
teoricos a los que da lugar este tipo de investigacion se insertan en redes teoricas
distintas a las dos que se han analizado en las secciones anteriores y que, en se-
gundo lugar, frente a la imagen de la ciencia normal de Kuhn y el estructuralis-
mo, los ecoélogos incorporan también estos nuevos elementos en el analisis de las
constelaciones que construyen para obtener resultados robustos.

Entre los IBMs destinados a estudiar los factores que regulan las dindmicas
de las poblaciones individuales se encuentra el desarrollado por Uchmarski para
estudiar como el reparto de recursos y el tipo de competencia afectan la regula-
ciéon de las poblaciones (Uchmanski 1999). Uchmanski comienza construyendo y
analizando un primer elemento tedrico “nulo” en el que todos los individuos son
iguales. A partir de él, modifica este primer elemento introduciendo diferencias
individuales de diverso tipo. Asi, hace que la mortalidad sea aleatoria y que, pese
a existir recursos suficientes, solo algunos de los individuos lleguen a reproducir-
se. O introduce diferencias en el crecimiento individual debidas a la competen-
cia por los recursos. Comparando el comportamiento de esos tres elementos ted-
ricos, Uchmanski concluye, en claro contraste con lo que sugieren otras teorias
como las que previamente aqui se han analizado, que, para que el crecimiento de
la poblacion se encuentre regulado, es necesario que exista algiin tipo de variabi-
lidad individual.

Nos detendremos a continuaciéon en la propuesta de Uchmanski, en tan-
to que red tedrica distinta de las precedentes. La red tedrica desarrollada por
Uchmanski tiene como caracteristicas fundamentales de su marco conceptual
(M) el tratar de manera individualizada cada uno de los componentes de la po-
blacion y el representar de manera explicita los recursos utilizados por cada uno
de ellos. Para ello, establece, en primer lugar, que los individuos crecen de acuer-
do con la siguiente ecuacion-

dw
—= alwb1 - azwb2
dt

donde w es el peso del individuo, b, describe el aumento de masa corporal debi-
do a la asimilacion de recursos y b, describe las pérdidas debidas a la respiracion.
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La asimilacion de recursos y la respiracion son iguales cuando el peso del indivi-
duo es igual al peso final dado por la ecuacion siguiente:
1

al b2 _bl
Wend =
a
El coeficiente a, varia dependiendo de las condiciones de los recursos, V; la rela-
cion entre a, y V' viene dada por la ecuacion de Michaelis-Menten:

1 max Vi
donde & es la constante de semisaturacion y a,,,. es el valor méximo del parame-
tro a,. Los parametros a, y b, son constantes, lo que implica que la tasa de respi-
racion del individuo es constante e independiente de la cantidad de recursos de
la que el individuo dispone.

La cantidad de descendientes que produce un individuo, z, es proporcional a
la diferencia entre el peso final y un umbral de peso w :

a

z = Trunc(cw,, —w,))

donde ¢ es una constante y la funcién Trunc redondea un numero real hasta su
entero mas proximo. Por tanto, se considera que un individuo muere sin descen-
dencia si su peso es menor que Wy

Por ultimo, para analizar las dindmicas de la poblacién formada por indivi-
duos con esas caracteristicas, en la que todos los individuos son iguales, la dispo-
nibilidad de recursos no varia durante cada generacién y las generaciones no se
solapan se utiliza la siguiente ecuacion:

N,

Ny =2z

i=1
y los recursos disponibles en la siguiente generacion se calculan de la siguiente
manera: b

Virt =V + &= Nuayw |

donde g es el flujo de recursos al sistema, N, la cantidad de individuos en la gene-
racion ¢, el parametro u es inversamente proporcional al coeficiente de eficiencia
en la asimilacion y el término @;W,.} es una aproximacion del consumo acumu-
lado durante la vida del individuo.

Reconstruiremos modelotedricamente el elemento tedrico mas complejo pro-
puesto por Uchmarski: ofreceremos un esquema de su reconstruccion, suficiente
a nuestro juicio para mostrar la naturaleza claramente diferente respecto de los
elementos tedricos considerados hasta ahora:

MP(UCH): x es una poblacién de Uchmadiski potencial (x e MP(UCH)) syss existen
LT,V,Z,b,b,6a,a, ., a,c guww, yw,_ talesque
W x={UT,V,Z,b,b,6,a,a, .,a,cguww, ,w,_

(2) I es un conjunto finito, no vacio y I ={i,, ...,i }
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(3) T es un conjunto y T contiene dos elementos T ={¢, t +1}
(4) N es un conjunto finito, no vacioy N ¢ N
(5) Z es un conjunto finito, no vacioy Z < N
(6) V es un conjunto finito, no vacioy V< R
(7) b,: I > R paratodoi € I: b (i)> 0
] b I — R paratodoi € I: b(i)> 0
9 8 e R*
(10)a;: I — R paratodoie : 0<a()<a

1 max

(11 : I —> Rparatodoi € I: 0<al(1)SalmaX
(12)a;: I — R paratodoi € I: a,> 0

(13) c e R

(I49geR

(15) u=1/b,
(16) w: I x T — R para todo i € I: w(i) > 0 y w es continua y derivable
aA7w, e R

Como puede observarse, en lo que a sus modelos potenciales respecta, este ele-
mento tedrico seria muy diferente de cualquiera de los demas elementos tedricos
que aqui se han analizado, no solo por su mayor complejidad, sino también por-
que incorpora elementos que ninguno de los modelos potenciales de los anterio-
res elementos tedricos incluirian, como, por ejemplo, un conjunto I formado por
individuos cada uno de los cuales llevaria asociada una serie de variables y para-
metros como su peso, la capacidad de asimilar nutrientes del medio y, por tanto,
aumentar de peso, un umbral de peso minimo que necesita superar para poder
reproducirse, etc. Es mds, la teoria de Uchmanski tiene la particularidad de que
representa de manera explicita la cantidad de recursos de que dispone cada in-
dividuo de la poblacién, algo que ninguno de los elementos tedricos anteriores
hace. Como consecuencia, en esta teoria el tratamiento de la natalidad es radical-
mente diferente con respecto a las teorias poblacionales cldsicas. Esta deja de ser
representada nicamente mediante un parametro y es tratada como una funcién
dependiente del estado de cada individuo que, a su vez, depende de la cantidad
de recursos disponible en el medio y de la capacidad individual para asimilarlos.
Lo mismo ocurre con la mortalidad y con el tratamiento de la competencia.

La red tedrica de Uchmanski contiene los elementos tedricos que represen-
tan las diferentes leyes que Uchmanski requiere satisfacer a cada uno de los fac-
tores identificados en M (UCH) Las posibilidades son, pues, varias. Una de ellas
seria la siguiente:

M(UCH): x es una poblacién de Uchmaniski (x € M(UCH)) syss existen I, T, V, Z,
b,b,d,a,a . a,c,guww, yw,_ talesque
Wx={TV,Zb,b,d,a,a, ,a,cguww, W,
QDxeM (UCH)
(3) Dw(i) = a,(Hw(i)"” — a,Hw(i) """

)
)
)
)
) 8
)
)
)
)
)
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1
a,(i) b

(4) Wondend = az(i)

(5) a()= almax()V+5

6) z() = Trunc(c(wend @) —w,,))
(D ny = ZZ

(8) v,y =, + 8= 1,u(0), ()W oy ()"

Ahora bien, como se acaba de apuntar, la red tedrica que Uchmanski propone
puede irse ampliando en la medida en que la investigacion sugiera la necesidad
de introducir nuevos elementos tedricos, asociados a nuevas leyes, para investigar
nuevas cuestiones. Esto implicaria que las clausulas 3 a 8 podrian variar y que po-
drian, incluso, aftadirse nuevas clausulas.

Asi, cuando Uchmarski modifica su elemento tedrico inicial para hacer que
la mortalidad afecte de manera diferencial a los individuos que conforman la po-
blacion, lo hace asignando al nuevo elemento tedrico asociado la siguiente fun-
cion:

o

+V

donde m__ es la mortalidad maxima, ¥ la cantidad de recursos disponible y o
una constante. Igualmente, la competencia se incorpora al elemento teorico co-
rrespondiente haciendo que los individuos tengan diferentes pesos corporales y
la cantidad de recursos que pueden asimilar dependa de esta variable, de acuerdo
con esta otra funcion:

m = Mmax

a =a (W(i),V)
que se puede especificar de diferentes maneras para representar diferentes tipos
de competencia en diferentes elementos tedricos, dando asi lugar a una red teé-
rica mas compleja cuantas mds formas de competencia se quieran incorporar a la
teoria.

Asi pues, es claro que los elementos tedricos de Uchmanski integran una red
diferente de la red logistica o la red formada por los elementos tedricos que re-
presentan el crecimiento poblacional mediante ecuaciones en diferencias. Esta
nueva red puede ampliarse con otros elementos tedricos que representan de ma-
nera explicita el comportamiento de los individuos que conforman la poblacion,
como en (Uchmarski 2000) donde se considera la influencia de diferentes for-
mas de reparto de recursos en las dindmicas de las poblaciones.

Finalmente, la red de Uchmarski muestra que la regulacion de las poblacio-
nes exige la existencia de diferencias entre los individuos que componen las po-
blaciones. Muestra, en concreto, que la estabilidad de las poblaciones es mayor
cuanto mayor es la diferencia entre individuos, pues las poblaciones formadas
por individuos idénticos no parecen estar reguladas, las poblaciones en las que
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existe una variabilidad limitada entre individuos muestran indicios de regulacién
débil y aquellas en las que la variabilidad individual es alta (existen diferencias
entre todos los individuos de la poblacion) la regulaciéon de las poblaciones es
efectiva y estas persisten durante largo tiempo.

Sin embargo, el aspecto relevante a destacar aqui radica en que es la cons-
telacion tedrica integradora de elementos de la red de Uchmarski y de otras re-
des la que permite considerar como un resultado robusto la afirmacion de que
el factor que mas influye en la regulacion y la persistencia de las poblaciones es
la existencia o no de algtn tipo de variabilidad individual. Entre esas otras redes
se situian, sin duda, los diversos elementos tedricos de F.omnicki, que hacen de-
pender de las diferencias individuales en la obtencion de recursos la estabilidad
y la persistencia de las poblaciones (Fomnicki 1988, 2009). Un elemento teodrico
de Fomnicki representa los efectos del reparto desigual de recursos entre indivi-
duos a partir de cuatro elementos diferentes, cada uno de los cuales representa
de manera diferente el reparto de recursos en poblaciones cuyas generaciones no
se solapan (si bien se considera que todos los individuos que componen la pobla-
cién son genéticamente iguales y de la misma edad y sexo). En este caso, la esta-
bilidad y la persistencia de una poblacion exigen un reparto desigual de los recur-
sos. Otro elemento teodrico de la red de Fomnicki asume que las generaciones se
solapan y en este caso puede concluirse que la relacion entre la distribucion des-
igual de los recursos entre diferentes individuos de la poblacion y la estabilidad y
la persistencia de las poblaciones es general. Justamente, un elemento tedrico de
la red de Uchmanski representa en tiempo continuo la situacién de este segundo
elemento de Fomnicki, haciendo dependiente del pardmetro emigracion la esta-
bilidad o no de las dinamicas de las poblaciones: con emigracién o sin ella, las di-
namicas poblacionales presentan puntos de equilibrio estables (lo que demuestra
que en la estabilidad de las poblaciones no influye Gnicamente de la emigracion,
sino también de algtin otro factor, probablemente la existencia de diferencias in-
dividuales en la obtencion de alimentos) (Uchmanski 1983). Junto a estos ele-
mentos mds complejos, también se integran en esta constelacion tedrica elemen-
tos mds sencillos como el que vincula la distribucion desigual de los individuos
de la poblacion a la competencia por el alimento y al reparto desigual de este en-
tre los individuos de la poblacion (Kimmel 1986).

En suma, en la literatura ecologica son cada vez mds abundantes este tipo de
elementos tedricos relativamente complejos, que constituyen redes que toman en
consideracion aspectos hasta ahora descuidados por las teorias poblacionales cla-
sicas. Ahora bien, lo que nos interesa resaltar aqui es que, en las practicas “nor-
males” de los ecologos, estos nuevos elementos tedricos no reemplazan a elemen-
tos -0 a redes- teoricos anteriores, demasiado sencillos para representar adecua-
damente los procesos que tienen lugar en las poblaciones y, por tanto, parcial-
mente obsoletos. Por el contrario, los ecélogos combinan simultineamente en
constelaciones tedricas elementos de diversas redes (complejas o mas sencillas).

Los elementos son complementarios en el siguiente sentido. Los elementos
tedricos complejos tienden a ser opacos, mas opacos cuanto mas complejos. Quie-
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re decirse con esto que en los elementos complejos en los que se incluye una can-
tidad relativamente grande de variables y pardmetros, suele ser dificil aprehen-
der los mecanismos por los cuales el parametro (o parametros) del elemento se
comporta(n) de una manera determinada (Grimm & Railsback 2005, pp. 363-
369). En cambio, en los elementos tedricos mas sencillos esto es relativamente
facil. Asi pues, la construccion e integracion de elementos tedricos de caracteris-
ticas muy diferentes (pertenecientes a redes distintas) y de muy diferentes niveles
de complejidad en asociaciones modelisticas como las constelaciones, que se apli-
can a un dominio comun de aplicacion, tiene por objetivo comprender de mane-
ra cada vez mas profunda como diferentes factores y procesos influyen en el com-
portamiento de los sistemas estudiados. Los elementos integrados en las constela-
ciones tedricas procuran aproximaciones simbidticas en la solucion a problemas
comunes.

5. Conclusién

En esta contribucion se han analizado algunos aspectos de las practicas de cons-
truccion tedrica en la ecologia de poblaciones con un triple fin. En primer lugar
se ha buscado hacer evidente, bien que de manera bastante intuitiva, la estructu-
ra de los denominados “modelos” de la ecologia de poblaciones a partir de su re-
construccion como elementos tedricos integrados en redes y relacionados entre si
por relaciones de especializacién. En segundo lugar, se ha querido poner de ma-
nifiesto, mediante un ejemplo sencillo, la importancia del an4lisis e integracion
en constelaciones tedricas de elementos de redes diferentes que, sin embargo, in-
cluyen la influencia de un mismo factor o proceso a la hora de asegurar que las
consecuencias extraidas sobre la influencia de los mencionados factores o proce-
sos sean robustas. Por ultimo, se ha querido mostrar que, en la ecologia de pobla-
ciones, es cada vez mas usual la construccion de elementos tedricos relativamente
complejos, pertenecientes a redes muy diferentes a las preexistentes, cuya utilidad
depende, en gran medida, de la existencia de elementos tedricos mas sencillos,
pertenecientes a otras redes, con los que pueden ser comparados. En suma, se ha
querido hacer razonable la idea de que en la ecologia de poblaciones es una es-
trategia habitual y una préctica epistémicamente fecunda la comparacion de los
resultados de elementos tedricos de redes diferentes, con el fin de llegar a conclu-
siones robustas sobre la influencia de determinados factores en las dinamicas de
las poblaciones naturales.

Habitualmente, esta practica exige agrupar en una misma unidad epistémica
elementos pertenecientes a diferentes redes teoricas. Esos agrupamientos caracte-
risticos de la ecologia de poblaciones se integran en lo que hemos denominado
constelaciones tedricas, unidades epistémicas que aplican diversos elementos teo-
ricos de redes distintas a un dominio comun de aplicacion. No es posible adqui-
rir resultados robustos analizando los factores que influyen en las dindmicas de
las poblaciones con base en el marco conceptual provisto por una Unica red teo-
rica, dada la compleja naturaleza de las poblaciones. De ahi que se requiera la in-
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tegracion de elementos de diversas redes en una imagen de la ciencia normal dis-
tinta de la ofrecida por Kuhn. En la imagen de las practicas cientificas que aqui
se propone, el ecdlogo no dispone, en términos estructuralistas, de una teoria, de
una red tedrica, sino de constelaciones tedricas.
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