MODELS MATEMATICS I MODELS F1SICS
DE POBLACIONS I D’ECOSISTEMES

per RAMON MARGALEF

Potser encara amb una freqiiéncia més gran que altres branques de
la biologia, I'ecologia, com a ci¢ncia de sintesi que és, ha d’organitzar
i coordinar contribucions molt diverses, procedents de I'aplicacié6 de me-
todes de recerca heterogenis, i que, per tant, vénen embolcallades en llen-
guatges no estrictament traduibles i sén fruit d’enfocs i motivacions no
sempre harmonitzables. Aquest és 'origen de discussions inacabables. Les
qiiestions simplement semantiques han estat una plaga de I'ecologia. Un
mateix mot ha estat emprat per a significar coses diverses, segons la pro-
cedéncia, la tradici6 o l'escola. També s6n d'tis comii conceptes aparent-
ment diversos, perd que, en realitat, es superposen o sén parcialment assi-
milables. :

Aixi, per exemple, estabilitat s’ha usat per referirse a alguna pro-
pietat abstracta del sistema, perd també per referir-se a caracteristiques
concretes de diferents ecosistemes que les mostren en grau extrem i no
sempre de manera coincident. s a dir, €l que per a uns autores sén siste-
mes de gran estabilitat, per a altres sén d’un grau elevat d’inestabilitat.
Una petita part d’aquesta confusié és deguda al fet que poden existir siste-
mes estables integrats per subsistemes inestables, perd, també en aquest cas,
utilitzo una definicié d’estabilitat que no seria acceptada per tothom. La
nocié d’eficiéncia presenta dificultats semblants. Per al qui ve del camp
de I’economia i pensa en 'explotacié de la naturalesa, l'eficiéncia es mesu-
ra en funcié del que un ecosistema pot donar a I’home; perd existeixen
altres enfocs dintre els quals els intercanvis a l'interior i en funcié del
propi ecosistema han de definir I'eficiéncia. L'adopcié de la teoria de sis-
temes, 1"is de meétodes de cilcul electronic han donat fruit, perd en algu-
nes arees han augmentat la confusid. ‘

Dintre de la tematica general d’aquesta reunié procurarem analitzar
alguns dels aspectes no sempre complementaris, ni sempre tampoc ex-
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clusius (en el sentit que un pugui substituir I'altre totalment) que dema-
nen una sintesi dintre d’un nivell més ampli o més elevat i en el qual
desapareixen aparents incongruéncies i contradiccions, o almenys aix{
s'espera.

En aquests comentaris ens referirem a poblacions formades per indi-
vidus d’una espécie o de moltes espécies. Aquests darrers coHectius més
amplis, que sén els reals, corresponen a la part viva dels ecosistemes. Les
dificultats que ens presenta el seu tractament quantitatiu no han de ser
considerades com entorpiments enutjosos, siné com estimuls a intentar
assolir nivells més elevats de coheréncia que es pot suposar que estaran
més a prop d’una interpretacié correcta de com sén i de com funcionen
les coses.

Poblacions d'una espécie o de moltes espécies poden ser avaluades en
massa (biomassa) o en nombre d'individus. Si es prefereix emprar el
nombre d’individus, que es discontinu, i no diferenciable, ens cal usar
una expresi6é de diferéncies finites.

Variacié Nats Morts Immigrants Emigrants
en nombre

Perd si preferim representar el creixement en massa (B), aquest es
pot fer continu, perqué el creixement és continu

AB = R + ¢ — M + 1 — E
Variacié Creixement
cn massa

Si A t—> O, l'increment de B es pot expresar com una taxa instantinia
dB/dt, tal que

dB/dt=(r+ c—m +i—e)B

on les lletres petites representen les corresponents contribucions a la taxa
de variaci6 total, expressades de forma relativa, és a dir, R = rB, quan
I'increment de temps a qué es refereix R es fa infinitament petit.

" Es clar que aquestes taxes instintanies no tenen sentit si es refereixen
a poblacions formades, naturalment, per un nombre enter i discontinu
d’individus. Aixd no obstant, tota la téoria ecoldgica referent a poblacions
i a interacci6 entre poblacions s’ha basat en cxpressions de la forma
dN/dt = (r-m) N.

La contemplaaé de les poblacions unispecifiques es pot fer des de
dintre i des de fora. Mirant la poblacié des de dintre, hom descriu la
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poblacié i hom accepta certa constincia dels seus parametres dinamics;
per exemple, hom assigna durant cert perfode de temps una taxa de mul-
tiplicacié (r) o una taxa de mortalitat (m) constants, que, si es vol, es
poden fer dependre de l'edat, sense massa complicacions. Perd vista la
poblacié des de fora, ens adonem que els dits parimetres no poden ser
constants, puix depenen de diverses interaccions i circumstiancies de I'eco-
sistema. De qualsevol manera, importa poc, perqué la imprecisié i quan-
tificacié obligada en les determinacions d’edat i la discontinuitat dels
moments en qué es censen les poblacions fan que, teories a part, les taxes
no puguin definirse amb la precisi6 que caldria per decidir si l'especie
en qiiestié persistird o s’extingird en competéncia o interaccié amb d’al-
tres. Valors infims i diferéncies petitissimes en les taxes fan la diferéncia
entre la supervivéncia i 'extinci6, i sén, com s’ha dit, indeterminables
amb la precisié volguda. Aquesta dindmica de poblacions, doncs, rara-
ment pot ser predictiva. La dinimica de poblacions és, tedricament, in-
suficient en el sentit que LEWONTIN * ho diu de la genética de poblacions
per significar que els parametres i llurs combinacions importants no es
poden mesurar amb el grau necessari de precisi6.

¢Fins a quin punt és possible practicar una «dinimica de poblacions
unispecifiquesn, si cal recérrer a I'examen d’altres espécies acompanyants
a fi de contixer, almenys aproximadament, la composici6 probable i els
futurs valors de les taxes de natalitat i mortalitat? Aquesta qiiesti6 forma
el nucli de la discussié final d’una reunié sobre «dinimica de nombres en
poblacions» tinguda a Holanda en 1970. WATT !?, correctament des del
meu punt de vista, situa la discussié de la dinamica de poblacions in-
dividuals dintre la dindmica de la comunitat complexa entera. Aixd des-
vetlla certa reacci6 negativa en altres demografs, que sembla que preten-
guin que la demografia és possible dintre una espécie, Es tipica la se-
giient réplica de BARKER %,: «Els punts de vista de WATT no sén els d’un
ecoleg de poblacions, sind els d’un ecoleg de comunitats i, malgrat el seu
possible interés en una teoria de sintesi biologica, no poden ajudar a les
persones que tracten d’estudiar els problemes menors d’ecologia de po-
blacions». Crec que l'interés que poden tenir els problemes cientifics me-
nors, que han de quedar forgosament sense solucié si no s'amplia el marc
de referéncia, és molt relatiu.

En conseqii¢ncia, molts textos que passen com de dinamica de po-
blacions es limiten a una comptabilitat modesta, amb una série de regles
de procediment. Un hom desitjaria posar en el seu lloc quelcom més sdlid.
Potser continuar usant expressions diferenciables, no referides a indivi-
dus, siné a matéria i energia o bé considerar que cada poblacié és poc
inteHigible, si no és part d’un sistema amb moltes poblacions, com sem-
bla la idea de WATT, i també la meva. Els conceptes de matéria i energia
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tenen prou problemes en llur aplicacié a sistemes ecologics perqué aci
i ara se’'n pugui parlar extensament. Pensem en la decisié necessiria de
qualificar la matéria de viva, poc activa, o morta, o la necessitat de pre-
veure si considerem solament I'energia de la fotosintesi o produccié pri-
maria, o bé també l'energia auxiliar que sovint potencia aquella produc-
ci6 primaria.

Examinem breument diverses qiiestions associades amb la decisié d’es-
tudiar conjunts de moltes espécies. Des de VOLTERRA !' i LoTka 'obertu-
ra acostuma a ser:

dN;/dt =F (Nx, N;, Nx,...)

que vol dir que el canvi en el temps del nombre d’'individus de l'espécie
Nj, la dinamica de la poblacié de I'espécie Ny, és una funcié no especifi-
cada dels nombres d’individus de les espécies i, j, k (N5, Nj, Nx,...) amb
les quals conviu. Aixo és obvi, ja que unes espécies seran font d’aliment, i
per tant factor positiu de natalitat, i altres seran causa de mortalitat, ac:
tuant com enemics o depredadors. Usualment, els ecodlegs sén un xic més
arriscats i donen una forma explicita a les funcions quan escriuen:

dNy/dt = > ayNiN,

i=i

el que vol dir que la contribuci6 de cada trobada entre espécies (i, j) a
la dinamica de la primera (i) es fa proporcional a les densitats respecti-
ves de poblacié (NiN;), que entren en forma de producte, com en la llei
de masses de la quimica, i a un coeficient ay, positiu o negatiu, que déna
el signe (positiu en I'aliment, negatiu en el depredador, etc.) i la in-
tensitat en la interacci6 entre espécies. Es clar que és possible pensar
a donar una altra forma a les funcions fent, per exemple, que la intensi-
tat de la interaccié no sigui proporcional al producte de les concentra-
cions respectives, siné una mica més baixa —o més alta—, cosa que es pot
aconseguir afectant les Ns amb exponents adients.

Aquest tractament pot esdevenir exclusivament matematic. El mate-
matic veu un sistema de moltes poblacions —i cada una de les poblacions
dintre aquest sistema— com una xarxa amb moltes connexions, definides
pels coeficients ay, que es pot representar de manera bonica com una
matriu que déna la interaccié de cada espécie amb totes les altres. Perd
les dificultats hi s6n nombroses. Solament ens podrem ocupar d’algunes
molt paleses.

Hi ha molts métodes d’anilisi que es poden aplicar a sistemes d’ele-
ments (poblacions unispecifiques) interrelacionats per funcions definides.
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Sobre aquesta base s’ha discutit I’estabilitat dels ecosistemes. Crec que po-
drem esmentar aquest tema sense entrar en una definicié precisa d’esta-
bilitat. Un grup d’ecdlegs matematics, com MAY® i GILPIN ?, creuen que
una xarxa més interconnectada, és a dir, representativa d’'un ecosistema
amb moltes espécies, i amb un gran nombre de lligams entre elles, és
essencialment poc estable. D’altres, com ROBERTS ' i JEFFRIES %, s6n d’opi-
nié diferent. Un dels arguments d’aquests darrers és que, si el nombre
d’individus d'una espécie passa pel valor zero, I'espécie s'extingeix i el
seu nombre d’individus no pot tornar a augmentar. Per6 hi ha arguments
més subtils, no pas matematics, siné fisics i, alguns, essencialment bio-
logics:

Un sistema que pot assolir un nombre major d’estats pot semblar
més inestable, segons com es defineixi I'estabilitat, perd, vistes les coses
des d’'un punt de vista ecoldgic, un ecosistema que pot tenir més estats
¢és més probable que ja n’hagi adquirit un de particularment estable, en
el sentit que apareixin forces de seleccié que el retornin una i altra ve-
gada cap aquell. El matematic veu l'estabilitat com una propietat d’'un
sistema d’equacions; el fisic la veu més aviat com la posici6 d’'una bola
dintre d’'una copa, perd el bioleg la considera com una propietat de sis-
temes en queé la seleccié es fa convergent, és a dir es mantenen sem-
blants a si mateixos durant cert temps, encara que necessiriament no per
molt de temps, i poden migrar en bloc a altres contrades del «paissatge
de I'evolucién.

Es notable que I'aplicacié senzilla d’alguns métodes i formes de rao-
nament matematic porti repetidament a preveure una simplificacié de
la naturalesa en la competéncia entre espécies, en l'operacié de mecanis-
mes de defensa, etc., perd, en realitat, aquells mecanismes biologics han
portat a una diversificacié molt gran del mon viu. La prediccié a partir
de les equacions és asimétrica perqué pot acceptar l'extincié, perd no
la invencié. Aquesta només es pot encabir en un marc de referéncia més
ampli que el sistema limitat que estem considerant.

D’altra banda, els sistemes d’equacions a qué¢ ens referiem abans igno-
ren l'espai?. L'espai és font d’estabilitzacié, posa distancia entre els ele-
ments reaccionants i la topologia de les relacions entre individus de di-
verses espécies és un element essencial de I'organitzacié. Seria facil posar
a linici 3Ni/3t 3x, essent x qualsevol dimensié de I'espai. Es a dir, co-
mengar per derivades parcials respecte al temps —com es fa habitual-
ment— i respecte a I'espai —que es també important—, i després, se-
gons com interessi integrar d'una o altra manera. Perd aquesta obertura
sembla que ofereix considerables dificultats.

Tenim limitacions que vénen de les lleis fisiques. Quan volem veure
més enlld de la representacié purament matematica i pensem que es
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tracta de sistemes materials i energetics, no d’abstraccions totals, altres
dificultats ens apareixen. Hi ha problemes termodinamics en el sentit que
en qualsevol traspas dintre I'ecosistema una part de l'energia transferida
ja no es pot recuperar mai més, és a dir, que no hi ha simetria entre ay
i ag i I'energia perduda és funcié de les propietats dels organismes entre
els que es fa el cami. Es de suposar que és molt important biologicament,
Puix que és una mesura de l'efici¢ncia, de la fitness de les especies. Es
a dir, la xarxa de relacions entre espécies i la matriu que la representa,
no ¢és isotropica ni descriptiva de relacions simétriques. E1 model del gat
i la rata de Volterra pot ser simétric matematicament, perd fisicament la
rata paga tot el compte. Aquest fet essencial representa una nova contri-
bucié a I'estabilitat: el fet que la xarxa general tingui sentit, s'organitzi
en blocs de manera jerarquica, blocs que es pot considerar estan formats
- per espécies d’evoluci6 comuna. Segons com es miri, el concepte d’estabi-
litat s’esgruna si es vol aplicar, amb molt diverses qualificacions, a dife-
rents segments, més grans o més petits, de I'ecosistema.

Qualsevol model d’ecosistema esdevé complicat. Al model elemental
de descriure quantitativament relacions entre diversos elements s’ajunten
les restriccions fisiques de limitacié d’espai i relacions dintre un espai,
dintre el qual es fa el transport, més limitacions derivades de la termodi-
namica que exigeixen la pérdua per I'ecosistema d’una fraccié de I'energia
canviada a cada pas. Encara s’hi poden afegir altres aspectes. La matéria
viva apareix en forma d’unitats d’acci6 i comportament i destf, els indi-
vidus, que no solament quantifiquen els canvis, siné6 que, donada l'exis-
téncia de la memoria, obliguen a completar el model amb suggeréncies
tretes de la teoria dels jocs °. Hi ha transmissi6 d’informacid, es fan alian-
ces, s'usa engany, i tot aixd, igual que els ritmes, inclou una anticipacié
que apareix com a finalitat o prospectiva i fins com a reflexi6. Aquest
aspecte tan atractiu dels sistemes vius no contravé les lleis més fonamen-
tals de la fisica, perd hi afegeix creativitat i possibilitats de complicacié
als sistemes. Com en una casa de joc, hi ha travesses que poden tenir un
¢xit de moment i que poden ser explotades, encara que a la fi sempre
guanya la banca.

Com podem tractar d’harmonitzar tot aix6? Caldria trobar algun cri-
teri de sintesi per qualificar o per ordenar els canvis observats en I'eco-
sistema. El desig de trobar un criteri, una funcié-guia, com si diguéssim,
no és nou. VOLTERRA !! proposa una funcié d’accid vital que es minimit-
zaria en I'operacié d’un sistema d’interaccions entre espécies. Perd aquest
concepte queda en un nivell matematic i en els sistemes vius hem de
passar també a través d'un nivell fisic, bo i copsant els suggeriments de
la termodinamica. A més, es pot pensar en una funcié-guia que no sigui
limitada al petit sistema del qual estem tractant, siné de validesa més
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amplia. Per exemple, li demanarfem que servis per predir si I'addici6
d’'una nova espécie, d’'un nou genotip al sistema tindra &xit o no, és a
dir, si el nou element serd assimilat o rebutjat’. Aixo trascendeix el cri-
teri d’estabilitat, el qual, ultra ser comentat per VOLTERRA i per altres
autors matematics esmentats abans, pot admetre diverses solucions mate-
matiques, com per exemple un criteri de LiapuNov ® o algun altre inspirat
en KERNER ‘. Aquest calcula sobre el conjunt la funcié que anomena
temperatura talandica o ecotemperatura i que és un anileg de la tem-
peratura quan es considera a un ecosistema amb moltes espécies com un
sistema fisic format per particules de diverses menes. L’analogia permet
treure molts suggeriments de la mecinica estadistica, perd, si bé és sug-
gerent en alguns aspectes, en altres pot ser perillosa.

Més aviat sembla que podriem inclinar-nos per criteris de tipus ter-
modinamic, per exemple, cercar la minimitzacié de l'energia canviada
per manteniment d'una unitat de biomassa, complementats per algun cri-
teri cibernétic que inclogui valors de referéncia i que seria aplicable a
qualsevol model on entrin informacié i reflexi6 * - 12,

Crec que aquests aspectes sén molt més importants que llur aplicacié
a alguns problemes de l'ecologia. Avui, la termodinamica de sistemes
oberts té idees molt més suggerents per oferir al bidleg que els rudiments
de termodinamica mal ensenyats i pitjor apresos de la nostra generacid.
El llibre de WESLEY 1, per exemple, ens mostra com l'increment d’orga-
nitzacié és un fenomen que s’ha d’esperar en un. univers en expansi6, cosa
que els bidlegs ja intufem- perd que és falaguer escoltar-la d’un fisic.

La pertinenca als problemes de l'evoluci6é és obvia. En els comentaris
sobre la seleccié natural s’inclou sovint —o sempre— una tautologia: es
selecciona alld que és millor, i el criteri d’adequaci6, del que és bo o
millor és, simplement, la supervivéncia. Es urgent, doncs, trobar un criteri
independent, com l'esmentat suara de minimitzar I'energia canviada per
mantenir una certa organitzacié. Perd aixd ens posa el problema de
quantificar l'organitzacié. Per altra banda tampoc és totalment cert:
en un espai ecologic buit, I'expansié d’espécies «pioneras» o oportunistes
té com a criteri d’éxit la rapidesa d’ocupacié; solament més tard veiem
que és aplicable un altre criteri d’efici¢éncia o economia basat en la termo-
dindmica !. La transicié és important, perd sembla que recorda més a
circumstancies de l'economia humana que a principis de la fisica, encara
que, segons com es miri, es pot assimilar a un sistema autocatalitic’.

Hem recordat que els criteris que es troben en relacié amb processos
d’aquest tipus sén pertinents en evolucié; perd aixd no vol dir que siguin
menys essencial en ecologia per donar ra6é de 'ocupacié de l'espai i de la
generacié de successions en la continua reestructuracié de tots els eco-
sistemes.
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Algunes de les idees presentades es situen damunt l'esquema adjunt.
Ens podria semblar veure-hi una escala de complicacié progressiva i un
hom la podria presentar aix{ de manera didictica, perd crec que un pro-
cediment aixf no seria correcte.

F1G. 1. — Diversos tipus de models utilitzables en la teoria de poblacions i d’ecosistemes,
basats en diferents punts de vista i que sén complementaris malgrat que puguin semblar
conflictius en relacié amb algunes qiiestions aillades.

MODELS DEMOGRAFICS DE
POBLACIONS UNISPECIFIQUES (Demografia classica)

parametres (com mortalitat, etc.) constants.

diferéncies finites
submodels . . .

equacions diferencials
exemple de conflicte: és possible
parlar d’'una dindmica de pobla-
cions unispecffiques?

MODELS MATEMATICS D'ECOSISTEMES
(Models de VOLTERRA i LOTKA)

parametres funcié d’altres espécies de
forma general dN,/dt = Y ayNiN;
i=j

o bé dN,/dt = 2 ayN: Ky N; Ky + 2 buRa

i=1 1=l
exemple de conflicte: sén estables
o no les xarxes trofiques? i la ma-
teixa nocié d’estabilitat.

MoODELS FISICS D’ECOSISTEMES
(Els ecosistemes consisteixen en matéria i ener-

gia)

Consideracié de l'espai, termodinamica, efi-

ciéncies, afegir alguna funci6é macroscopica o

d’estat que pugui servir de guia en la descrip-

cié de successié i evoluci6é (funci6 de Liapu-

nov, «temperatura» talindica, entropia, mini-

ma acci6, quocient produccié biomassa, etc.)

exemples de confiicte: introduccié
de novetats, adquisicié6 o pérdua
de significat per la informacié.
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MODELS AMB INTRODUCCIO DE LA INFORMACIO

(Models que introdueixen la teoria dels jocs
i que impliquen persisténcia o transmissié
d’informacié en el temps.)

Afegir assaig (com a joc), engany, anticipacié
que porta a la reflexié, com, per exemple, en
l'estudi del mimetisme, del comportament, i
en ecologia humana. A més, variacions en el
significat (com a factor de supervivéncia) d’'una
informacié genttica. Ampliar la funci6 pro-
duccié/biomassa amb consideracié de I'energia
externa o auxiliar'i d’artefactes amb valor po-
sitiu sobre la supervivéncia de l'espécie.

De fet, els diferents segments o els diferents nivells tenen un origen

independent, no successiu i per aixd en les zones de friccié entre els di-
versos punts de vista parcials, desenvolupats, com dic, amb certa indepén-
dencia, persisteixen les polémiques.

La ciéncia s’ha de construir a poc a poc. I el punt essencial que vol-

dria remarcar és que no es tracta de suturar o juxtaposar simplement les
matéries diverses que es troben en les zones de fricci6, sin6 de fer una
sintesi dintre un marc de referéncia que necessiriament serd més ampli.

10.
11,
12,

13.
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