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Ramon Margalef fue un cientifico capaz de abstraer los componentes basicos del funcionamiento de la naturaleza. Para ello
combin6 como nadie ha hecho una visién naturalista rica y cultivada con un analisis analitico brillante. Margalef fue asi un
tedrico, pero un tedrico critico precisamente porque entendia el potencial y limitaciones de la teoria. Uno de los aspectos que
mas criticaba de la teoria clasica era el de la omisién del espacio en modelos de dinamica de poblaciones. Estos modelos
describen como una determinada poblacion varia en el tiempo en funciéon de una serie de factores como su densidad, las
interacciones con otras especies y factores estocasticos. Desde los afios 20 del siglo pasado, autores como Lotka, Volterra,
Nicholson y otros habian iniciado una exitosa linea de trabajo en dindmica de poblaciones. Este trabajo fue muy influyente
porque, por ejemplo, arroj6 informacion sobre el origen de los ciclos en la dinamica de presas y depredadores, o sobre los
mecanismos de exclusién competitiva. En algunos casos, no obstante, las predicciones de este tipo de modelos eran
claramente insatisfactorias. Tal vez el ejemplo méas conocido nos lo proporciona el modelo de Nicholson y Bailey que describe
la dindmica de insectos y sus parasitoides, ejemplos de depredadores muy especializados que ponen sus huevos dentro o en
la superficie del cuerpo de sus victimas. Este modelo captura los ingredientes béasicos de la interaccion entre las dos
especies: el nimero de insectos huéspedes la préxima generacion es funcion de las crias no parasitadas de esta generacion
que podran reproducirse. De forma similar, por cada larva parasitada esta generacién surgird un determinado ndmero de
parasitoides en la proxima estacién. Nicholson y Bailey querian entender las condiciones por las que dichas interacciones
persisten en el tiempo en forma de ciclos mas o menos complejos. Pero curiosamente, el modelo predice la extincién
inexorable de los parasitoides.

Margalef siempre conjetur6 que el espacio, no solo el tiempo, jugaba un papel muy importante en la persistencia de
poblaciones y comunidades. En un articulo publicado en 1986 hizo explicita su critica a modelos no espaciales de forma
irbnica, reflejo de su tremenda formacion humanista. Para Margalef era chocante que después de tantos siglos haciendo burla
sobre la pregunta medieval de cuantos angeles pueden bailar sobre la punta de una aguja, trabajaramos con modelos de
poblaciones que ignoran el espacio, es decir, asumen a toda una poblacion bailando sobre la punta de un alfiler (ver Fig. 1).
La gran pregunta era hasta que punto toda la teoria que se habia generado con modelos no espaciales se veria afectada por la
introduccién del espacio.
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Figura 1. La omision del espacio en modelos ecoldgicos
fue criticada irénicamente por Margalef: los ecosistemas no
bailan sobre la punta de un alfiler! Dibujo de R.V. Solé

Nuestro trabajo se vio muy influenciado por esta obsesion de Margalef. Empleando una aproximacion a la realidad basada en
modelos muy simplificados, introduciamos el espacio en modelos de poblaciones considerando una especie de tablero de
ajedrez. Cada celdilla de dicho tablero representa un rodal de vegetacién o isla. En dicho rodal, la dinamica de la poblacion
viene descrita por el modelo en cuestion, pero ahora se afiade el hecho de que una fraccion de individuos pueden migran a
rodales vecinos. Bajo esta formulacién tan sencilla uno puede explorar hasta que punto resultados clasicos de dindmica de
poblaciones y comunidades se ven alterados por la inclusién del espacio. Estos trabajos de la década de los 90, propios y de
otros grupos como el de Mike Hassell del Imperial College en U.K. y el de Alan Hastings en Davis, California - por mencionar
un par de ejemplos- pusieron en evidencia que bajo este componente espacial se favorecian las condiciones para la
coexistencia de la diversidad. La teoria, de esta manera, se acercaba hacia el 'barroco de la naturaleza' como solia referirlo
Margalef. Por ejemplo, el modelo de huesped-parasitoide era ahora persistente en el tiempo. Aln cuando localmente algunas
poblaciones se extinguen, se da una coexistencia geografica ya que esas extinciones pueden compensarse mediante
recolonizaciones a partir de rodales vecinos.

Otro sistema particularmente relevante, muy estudiado en ecologia tedrica es el de dos especies en competencia. Aunque la
teoria clésica sugiere que bajo un amplio rango de condiciones dos especies deben excluirse entre si, descubrimos que la
simple inclusion del espacio daba lugar, a nivel del paisaje, a la coexistencia de ambas especies. Esto es debido a que el
proceso de extincién local, muy dependiente de las condiciones iniciales, no era el mismo en cada rodal. Asi, localmente la
prediccion clasica seguia siendo valida, pero a la escala del sistema completo perdia validez dado que de hecho la exclusién
de una especie dependida del lugar concreto y por tanto de la historia previa del sistema.

En los casos anteriores, la coexistencia de las poblaciones estd muy ligada a un fenémeno de autoorganizacion espacial en
el que fruto del acoplamiento de la dinamica no-lineal y la dispersion local se forman estructuras espaciales definidas por
densidades poblacionales variables. Un ejemplo es la formacion de ondas espirales en el sistema huésped-parasitoide (ver
Fig. 2).
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Figura 2. Modelos espaciales de dindmica de poblaciones predicen la
coexistencia de insectos y sus parasitoides, una coexistencia muy ligada a
patrones de organizacion espaciales como estas ondas espirales. Cada
celda representa la densidad de una poblacién local (codificada por un
color) que intercambia individuos con las celdas vecinas. A pesar de que
la distribucién inicial era homogénea, se forman patrones en los que picos
de abundancia se transmiten por el espacio en forma de espiral.

Dichas ondas corresponden a la transmision de altas densidades de una de las especies que se propaga a lo largo del
espacio. Este fendmeno ni era nuevo ni exclusivo de los sistemas ecoldgicos. Es un patron muy general en todo tipo de
sistemas no-lineales difusivos. Alan Turing, el ilustre matematico famoso por concebir el precursor de los modernos
ordenadores y por romper el sistema de encriptacion utilizado por los nazis durante la segunda guerra mundial, habia ya
demostrado como la combinacién de difusién pasiva y dinamica no-lineal creaba espontaneamente estructuras espaciales
coherentes. Otros autores habian descubierto ondas espirales en reacciones quimicas alejadas del equilibrio y demas
sistemas fisicos y bioldgicos. La ecologia no era una excepcién, y esta similaridad con otros sistemas fisicos entraba muy de
lleno en la percepcion fisica de la biosfera que poseia Margalef. Para él, los ecosistemas eran sistemas fisicos que obedecian
unas pocas reglas, seguramente de caracter prohibitivo, como la segunda ley de la termodinamica.

El hallazgo de este tipo de patrones autoorganizativos puede parecer una curiosidad tedrica, pero de hecho este resultado
ilustra hasta que punto la teoria puede abrir nuevas perspectivas en una ciencia como la ecologia de poblaciones. También en
la misma década de los noventa, la década de la ecologia espacial, varios investigadores testaron la existencia de este tipo
de fendbmenos en poblaciones reales. Equipos como los de Susan Harrison en Davis, Veijo Kaitala y Esa Ranta en Finlandia,
Ottar Bjornstad y Brian Grenfeld en Cambridge, y Sandy Liebhold en West Virginia, hallaron evidencias de patrones
autoorganizativos como los predichos por la teoria. Un buen ejemplo nos lo da la epidemiologia, ya que existen registros de
gran calidad, a lo largo del tiempo y del espacio, de la incidencia de algunas enfermedades infecciosas como el sarampion.
La incidencia de esta enfermedad en las series estudiadas se propaga siguiendo ondas espirales. De forma similar, la
dindmica de poblaciones de roedores en el norte de Europa y de algunas especies de polillas en los bosques de los Alpes
experimentan este mismo tipo de patrén. Por lo tanto, estos resultados de formacién de patrén espaciales ho son meramente
una curiosidad matemética, sino una propiedad de la naturaleza. Lo mas importante es que la caracterizacion de este
fendmeno tiene importantes implicaciones para la persistencia de las poblaciones. Por ejemplo, la introduccién de medidas
de vacunacion masiva en el Reino Unido tuvo como efecto indirecto el romper la sincronia espacial en la propagacion de la
enfermedad. Eso hizo que diferentes poblaciones oscilaran de forma desacoplada lo cual hace mas dificil la erradicacion
global (incidencias bajas en una localidad se ven compensadas por incidencias altas en otra localidad). Este caso ilustra
magnificamente como la omision del componente espacial puede inducir a predicciones erroneas. De la misma forma, en
biologia de la conservacion, el conocimiento de la sincronia espacial en la dinamica de las poblaciones es muy importante a
la hora de establecer riesgos de extinciones globales.

La ecologia espacial ha abierto nuevas formas de comprender la naturaleza y sus interacciones. Y como en toda buena
ciencia, ha generado nuevas preguntas, relacionadas con la evolucion de las especies, las interacciones con patégenos e
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incluso el papel de la extincion y la coevolucion de los ecosistemas como entidades conectadas. Muchas de estas preguntas
estan ya presentes en la obra y la docencia que deja Margalef, que influenci6 mucho nuestro trabajo en ecologia espacial,
tanto en la visién global del problema como en mantener una aproximacion critica a los propios modelos. Después de todos
estos afios, uno no puede dejar de admirar la capacidad de intuicién de Maraglef que tanto se anticipé a su tiempo.
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