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RESUMEN

En el presente estudio desarrollamos simulaciones espaciales de una particula
que describe un movimiento aleatorio (tanto LW, como RW) para evaluar las tasas de
encuentro mas alla de las limitaciones de las ecuaciones empleadas en la ecologia
cléasica. Esta comparacion se basa en la eficiencia en cuanto al tiempo de busqueda que
le lleva a un animal encontrar su objetivo (comida, pareja, refugio, etc.) en diferentes
circunstancias, tales como la densidad de objetivos en el espacio. Analizando los dos
casos, podemos ver que en general en un modelo de tipo caminata de Lévy lleva menos
tiempo encontrar el objetivo, lo que lo hace un modelo mas eficiente.

OBJETIVO

Nuestro objetivo no es proveer recetas para analizar informaciéon empirica
precisa y determinar que modelos llevarian a un mejor ajuste en cada caso en particular.
Mas bien, nuestro propdsito es arribar a un criterio general para evaluar porque
deberiamos esperar que un modelo ajuste mejor que el otro.

Darle un poder explicativo a un modelo de random walk es especialmente
necesario si tales modelos van a ser utilizados como hipdtesis nulas para interpretar
casos biologicos.

INTRODUCCION

Una caminata al azar constituye un modelo probabilistico de pasos discretos que
involucran fuertes simplificaciones en el comportamiento de movimientos en animales
reales. En comparacion con otros complejos modelos de comportamientos que incluyen
muchos parametros, el modelo de caminata aleatoria expresa una descripcion
minimalista de las variables. Su postulado central basico consiste en suponer que el
movimiento real de los animales consiste en una serie discreta de desplazamientos
combinado con sucesivos eventos de reorientacion (i.e. cambios de angulos)

La mayoria de las interacciones ecologicas deben necesariamente comenzar con
un encuentro fisico que usualmente tiene lugar después de un proceso de busqueda
activo o pasivo. Llamamos aqui busqueda al proceso del movimiento por la necesidad
de obtener un objeto de interés (i.e. comida, pareja, refugio, etc.), al que llamaremos
objetivo.

La estrategia de busqueda al azar solo existe cuando hay cierto grado de
incerteza con respecto a la situacion (comportamiento, posicion, etc.) de los objetivos.
Cuando no hay incerteza, porque el comportamiento espacial y temporal de los
objetivos es conocido, o porque los desplazamientos son dictados por causas externas
(i.e. fuertes barreras fisicas, corredores, instinto de orientacion que dirige las
migraciones, etc.), el movimiento resultante no puede considerarse una biisqueda.

Las tasas de encuentro juegan un rol central en las dindmicas de poblaciones y
comunidades al determinar cuales y cuantos individuos, poblaciones y/o especies
pueden interactuar entre si o con variables abidticas en un lugar especifico.

Las limitaciones debido a las tasas de encuentros son fundamentales para
muchas interacciones ecologicas. Como las tasas de encuentro controlan las tasas de
reaccion, y por lo tanto, la dindmica de los sistemas, merecen un estudio sistematico. En



la ecologia de poblaciones clasica los modelos se basan en la asunciéon de un mundo
perfectamente homogeneizado de entidades que interactlan entre si en un universo sin
escala espacial. Esta premisa, significa que las tasas de encuentro estan controladas
exclusivamente por los cambios en la densidad de las entidades involucradas y no por
como estan distribuidas o se mueven en el espacio. Las tasas de encuentro cuantifican
por medio de representaciones geométricas, el rol de otros factores que afectan los
encuentros al azar tales como el tamafo y la velocidad de los organismos. Ademas de
estimar tasas de encuentro, se evaluan como la densidad y velocidades relativas, tamafio
y geometrias especificas de la situacion de encuentro pueden afectar las mismas.

Sin embargo, tales ecuaciones no consideran el espacio explicitamente y por lo
tanto no toman en cuenta las variantes producidas por las distintas trayectorias en el
espacio. Es asi que nuestra modelizacion se basa en las trayectorias de blisqueda para
cada tipo particular de movimiento.

MARCO TEORICO

Los métodos habituales en ecologia para medir trayectorias suponen un
movimiento browniano y difusivo como dos propiedades basicas del movimiento
animal en un limite prolongado de, por ejemplo, amplias escalas espaciales y largas
escalas temporales. Por lo tanto, los movimientos de los animales pueden ser modelados
como una caminata aleatoria sin correlacion. El problema de este tipo de caminata
aleatoria es que no tiene en cuenta la persistencia en la direccion del movimiento (i.e. la
tendencia de los animales de continuar moviéndose en el mismo sentido). Esta
limitacion es reducida por dos tipos diferentes de caminata aleatoria, la caminata
aleatoria correlativa (Correlated Random Walks, CRWs) y la caminata de Lévy (Lévy
Walks, LWs).

La formulacion de ecuaciones de encuentro depende del tipo de movimiento,
considerado para los objetivos y los buscadores: sedimentacion, natacién, o
movimientos debidos a turbulencias (organismos planctonicos). Simplificando, hay dos
formas principales de movimiento, difusivo y dirigido. Naturalmente el movimiento de
un organismo puede incluir varios de estos mecanismos al mismo tiempo, por lo que su
comportamiento sera, entonces, una combinacion de ambos. A ciertas escalas cualquier
proceso difusivo se convierte en un movimiento dirigido. Tipicamente la difusion de las
particulas en el espacio ha sido estudiada mediante modelos de caminatas aleatorias.
Tales caminatas apuntan a caracterizar las propiedades estadisticas de un movimiento,
mas que a describir el movimiento de una particula individual.

v" TIPOS DE CAMINATAS

Modelo de caminata aleatoria correlacionada (Correlated random walk, CRW)

Una caminata aleatoria es una trayectoria compuesta por muchos pasos
aleatorios independientes. Si un nimero dado de caminantes empiezan desde el mismo
punto, sus ubicaciones finales siguen una distribucion gaussiana: una curva
acampanada. Por lo tanto, los modelos CRW combinan una distribucion Gaussiana de
distancias de movimiento, i.e. eventos de desplazamientos, con una distribucién no
uniforme de angulos de giro (eventos de reorientacion). Estos modelos controlan la
persistencia direccional (el grado de correlacion de la caminata aleatoria) mediante la
distribucion de probabilidades de los angulos de giro.

La CRW aparece en ecologia desde el andlisis de los datos de los movimientos
de los animales a corta y mediana escala. Recientemente las propiedades matematicas
de los CRW fueron usados para explorar la conexion entre el movimiento individual de
los animales y los parametros a nivel espacial de la poblacion.



Modelo de caminata de Lévy (Lévy walk, LW)

El analisis de los movimientos a una gran escala espacial o a una larga escala
temporal da lugar a una nueva categoria de la caminata aleatoria conocida como la
caminata de Lévy. La trayectoria que sigue un animal a grandes escalas resulta ser una
combinacion de agrupaciones de caminatas con largos pasos entre ellas (los llamados
“vuelos”).

Los modelos de vuelo de Lévy implican una distribuciéon uniforme para angulos
de giro, pero con una cierta distribucion de probabilidades para distancias de
desplazamiento.

LWs tiene su origen en el campo de la mecanica estadistica, y tiene una gran
aplicacion en la fisica y en las ciencias naturales, como la biologia y la geologia.
Aunque realmente han atraido la atencion por la teoria del forrajeo optimo
(Viswanathan et al. 1996,1999). Aparecieron aplicados en un contexto ecoldgico en la
misma época que los CRWs. La primer referencia que se tiene de un LW como modelo
de estrategia de busqueda en animales puede ser encontrada en Shleisinger & Klafter,
1986. Posteriormente fueron adoptadas en el campo de la planctologia (Levanadowsky
et al., 1988; Klafter et al., 1989).

v"  ENFOQUE DE LA ECOLOGIA CLASICA

Los encuentros fisicos, esto es, el encuentro de entidades que interactuan en el
espacio, es el primer paso de cualquier interaccion ecoldgica (i.e. predador-presa,
macho-hembra, polinizacion, seleccion de habitat, etc.). El encuentro es precedido por
movimientos de una o mas de las entidades que interactian en una, dos o tres
dimensiones. Sin embargo, muchas veces en ecologia, la existencia de las limitaciones
debidas a encuentros obligados no son considerados, y el posible papel de las tasas de
encuentro que gobiernan las dindmicas ecoldgicas son subestimadas. La mayor parte de
las deducciones en la dinamica ecologica estan basadas en la suposicion de una mezcla
perfecta y sin ninglin factor limitante debido a las restricciones propias espaciales. Por
lo tanto, se asume que las tasas de encuentro son controladas exclusivamente por la
densidad relativa de los organismos involucrados y su variacion en el tiempo. Los
modelos tradicionales de dinamica de poblaciones (i.e. Lotka-Volterra, Levins, etc.) se
basan en estos principios. A pesar de su extrema simplicidad, estos modelos brindan un
marco teorico eficaz para los estudios de poblaciones. En parte esto se debe a que en
estos modelos las desviaciones en la media esperada se pueden justificar por medio de
los coeficientes de interaccion, que sintetizan a la vez ineficiencias debidas a los
procesos de persecucion, captura, manipulacion, digestion, etc., y limitaciones pre
encuentro que van mas alla de los que se derivan tnicamente de las densidades.

v" COMPARACION DE EFICIENCIAS

En las eficiencias de las distintas estrategias, no solo se consideran los tiempos
de busqueda, sino también los tiempos de manipulacion, costos de persecucion, riesgos
de depredacion, seleccion de la presa, etc. Estas componentes pueden ser sujetos de
optimizacion mediante seleccion natural, siendo el componente de bisqueda mas o
menos importante en funcion de las capacidades cognitivas de los organismos y la
predictibilidad de su medio ambiente. En nuestro analisis nos centraremos en las
distintas estrategias de busqueda.

M CASO DESTRUCTIVO Y NO DESTRUCTIVO
Consideramos dos tipos de dindmicas de encuentros, destructivas y no
destructivas.



En el caso de las no destructivas, quien busca puede visitar el mismo objetivo
varias veces. Esto se aplica para aquellos casos en los que los objetivos son solo
temporalmente agotados o quienes buscan se sacian y dejan el area.

En los casos de las busquedas destructivas el objetivo encontrado por el
buscador se vuelve indetectable para las futuras busquedas, es decir agota el recurso
utilizado.

Ambos tipos de dinamicas de encuentros pueden representar situaciones
biologicas reales y demandan distintas estrategias de busquedas para optimizar la tasa
de encuentros.

RESULTADOS Y DISCUSION
Para la simulacion de los dos tipos de caminatas utilizamos el Matlab 7.0. Los

resultados a los que arribamos fueron los siguientes:

Baja densidad de objetivos

Random Walk 2D Distribucion de pasos en el Random Walk
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LWqueLlegaron = 477 491 395 161

RWquellegaron = 604 946 144 900

Media de tiempos de llegada a un objetivo para un LW (MediaLW) = 381
Media de tiempos de llegada a un objetivo para un RW (MediaRW)= 648.5000

Como se ve en los resultados, las particulas que describen un movimiento de
tipo Lévy insumen mucho menos tiempo en encontrar la presa cuando €sta es escasa (en



esta simulacion se trata de dos). Esto se debe a que barren un area de bisqueda durante
un cierto tiempo y luego se alejan de ella para repetir el proceso en otra zona si la
busqueda resulto infructuosa. Dicho de otro modo, no se anclan a una region con bajos
recursos.

Se observa también que en los dos casos el nimero de encuentros es similar; sin
embargo, esto no significa que ambos tipos de movimiento sean igual de eficientes; en
un contexto real, el recurso es consumido por el que llega primero.

Alta densidad de objetivos

Random Walk 2D Distribucion de pasos en el Random Walk
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LWqueLlegaron = 271 417 120 160

RWquellegaron = 257 190 256 314 990

Media de tiempos de llegada a un objetivo para un LW (MediaLW) = 242
Media de tiempos de llegada a un objetivo para un RW (MediaRW)= 301.4000

Cuando la densidad de presas es alta (en este caso diez, distribuidas al azar), en
cambio, disminuye la importancia relativa del paso largo, porque la disponibilidad de
presas es similar en todos los puntos y no afecta el resultado el buscar en una zona o en
otra.

En las busquedas destructivas revisitar el objetivo penaliza la eficiencia de la
busqueda, porque los objetivos se consumen, por lo tanto, a mayor persistencia del
movimiento, cuanto mayor sea el paso, mas se aleja el buscador de un area agotada y
mayor es la eficiencia. Por este motivo, el tipo de movimiento correspondiente a un LW
es mas eficiente en busquedas destructivas.



En las bisquedas no destructivas revisitar el objetivo no afecta a la eficiencia de
la busqueda ya que los objetivos no se agotan, por lo tanto la persistencia (paso largo)
no afecta la eficiencia de busqueda significativamente. En realidad, la persistencia s6lo
es util para evitar areas vacias creadas por encuentros de mecanica destructivas. Por este
motivo, el tipo de movimiento correspondiente a un CRW es mas eficiente en
busquedas no destructivas.

En ambos graficos se aprecia la distribucion de la longitud de los pasos,
resultando, como era de esperarse, una campana de Gauss para los random walks
tradicionales y una distribucion de cola pesada para los vuelos de Lévy.

v" UN CASO ESPECIAL... OXYRRHIS MARINA

El dinoflagelado heterdtrofo Oxyrrhis Marina alterna entre un comportamiento
difusivo y uno super-difusivo (modificando su distribucion de tiempos de vuelo) cuando
su presa Rhodomonas sp. disminuye en abundancia. El mecanismo bioldgico utilizado
en esta busqueda consiste en batidos de su flagelo longitudinal, que es observable
mediante una simple inspeccion visual del movimiento del animal. Asi, el continuo
movimiento helicoidal es interrumpido por subitos cambios de direccion que gobiernan
el patron de caminata de este predador planctonico. Si disminuye la densidad de presas,
ocurre un cambio en el metabolismo del dinoflagelado y se espacian los movimientos
del flagelo longitudinal que controla los cambios de direccion, dando asi los “pasos
largos” que caracterizan un vuelo de Lévy.
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