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RESUMEN

El uso de los planos de fase en ecologia de la depredacién ha sido més bien escaso desde que Rosenzweig & MacArthur
publicatan su articulo en 1963. En este comentario hago una breve revision de los conceptos bésicos de esta aproxima-
cién y propongo el uso de ella para estudiar el efecto poblacional de un predador selectivo sobre una poblacion de presas.
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ABSTRACT

The phase-plane approach to the study of predation was proposed by Rosenzweig & MacArthur in 1963. Since then,
few studies on predation have used this theoretical framework. In this commentary I review the basic ideas of the phase-
plane approach and make some considerations about the effect of a selective predator on the dynamics of a prey

population.
Key words. Predation, phase-planes, ecological theory.

INTRODUCCION

Los planos de fases son representaciones
grificas de la trayectoria que siguen las
densidades de un par de especies bajo cier-
tas condiciones definidas a priori. Son clé-
sicos los planos de fases de dos poblaciones
que compiten, en que los ejes x € y de un
grafico representan las densidades de las
especies competidoras. Rosenzweig & Mac-
Arthur (1963) sugirieron examinar la in-
teraccion de un predador y su presa utili-
zando similares planos de fases, pero en
que se ubicara la densidad de las presas
(H) en el eje de las abscisas y la de los pre-
dadores (P) en el eje de las ordenadas.
Cada punto del grifico representarfa, en-
tonces, una Gnica composicion de densida-
des de predadores y presas. En este plano,
Rosenzweig & MacArthur (1963) situaron
una isoclina que unfa todos los puntos en

que la poblacion presa tenfa crecimiento
cero (dH/dt = 0), e hicieron lo mismo para
la de predadores (dP/dt = 0). Las isocli-
nas resultantes dividen el plano en un érea
o fase en que la derivada de las presas es
positiva (dH/dt > 0) y otra en que es ne-
gativa (dH/dt < 0); lo mismo ocurre con
la isoclina de los predadores. De allf el
nombre plano de fases. Dado que las iso-
clinas del predador y la presa son trazadas
en el mismo gréfico, la interseccion de am-
bas representa un par de densidades pobla-
cionales en las cuales las dos especies pue-
den coexistir en equilibrio (Fig. 1). Este
equilibrio es estable y ante cualquier per-
turbaci6én el sisterna es atrafdo directa-
mente hacia el mismo punto de intersec-
cion,

A la situaci6n inicialmente descrita por
Rosenzweig & MacArthur (1963) (Fig. 1)
se puede afiadir una condicién en que el
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Fig. 1: Modelo grifico propuesto por Rosenzweig
& MacArthur (1963) para examinar la interaccion
entre poblaciones de un predador (P) y su presa
(H). Existen tres puntos de equilibrio. H1 en que
las presas persisten pero los predadores estin au-
sentes, dado que los nimeros de presas son muy
pequefios; H2 en que ambas poblaciones persis-
ten en un equilibrio estable, y H3 en que persiste
s6lo 1a poblacién de presas. Las flechas indican las
trayectorias de las poblaciones cerca del punto de
equilibrio estable H2.

Graphic model proposed by Rosenzweig & MacArthur
(1963) to show the interaction between a predator
(P) and a prey population (H). There are three equili-
brium points. In Hl prey numbers are too small to man-
tain predators, in H2 both populations coexist in a stable
equilibrium, and in H3 only the prey population persists.
Arrows indicate the population trajectories close to H2
(stable equilibrium point).

predador es altamente resistente a su pro-
pio hacinamiento (tolera bien la compe-
tencia intraespecifica) (Fig. 2) y otra en
que el predador es muy eficiente en encon-
trar y capturar sus presas (Fig. 3). La forma
de llegar a los equilibrios después de una
perturbacion de las densidades de presas y
predadores y el tipo de equilibrio alcanzado
se modifican en estas nuevas situaciones. Asf,
en el caso de un predador resistente al ha-
cinamiento (Fig. 2) se logra un equilibrio
estable al que se llega por oscilaciones con-
vergentes. En el caso de un predador efi-
ciente en capturar sus presas (Fig. 3) se
alcanza un equilibrio inestable cuando el
sistema se establece en lo que se denomina
un ciclo limite o ciclo de limite estable.
Este tipo de ciclo difiere de los ciclos neu-
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H

Fig. 2: Modelo grifico que describe la condicion
en que el predador es altamente resistente al ha-
cinamiento. Ejes igual que en la Fig. 1. Notese que
el equilibrio se alcanza por oscilaciones conver-
gentes.

Graphic model describing a predator highly tolerant to
crowding. Axes like in Fig. 1. Note the convergent tra-
jectory toward the equilibrium point.

H

Fig. 3: Modelo grifico que describe la condicion
en que un predador es muy eficiente en encontrar
y capturar sus presas. Se alcanza un equilibrio in-
estable cuando el sistema se establece en un ciclo
de lfmite estable. Ejes como en la Fig. 1.

Graphic model describing a case in which a predator is
highly efficient to find and kill its prey. An unstable
equilibrium is reached when the system stays in a stable
limit cycle. Axes like in Fig. 1.

tralmente estables que siguen las poblacio-
nes en el modelo de Lotka-Volterra. En
los primeros existe una tendencia a volver
al ciclo original. En los seguridos las pobla-
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ciones siguen precisamente los mismos ci-
clos hasta que alguna influencia externa las
desplaza hacia nuevos valores, tras lo cual
siguen indefinidamente nuevos ciclos (Be-
gon et al. 1986).

El efecto de un predador que seleccio-
na sus presas ha sido tratado a través de
estos modelos graficos desde 1969 (Ro-
sezweig 1969, 1977; Taylor 1984 y refe-
rencias allf citadas). En general, estos mo-
delos plantean que los predadores detectan
y capturan preferentemente presas poco
hébiles, débiles o viejas y con ello maxi-
mizan su eficiencia de caza. La consecuen-
cia de esto es que el namero de presas re-
productivas es poco afectado al concen-
trarse la depredacion sobre los segmentos
no reproductivos de la poblaciéon (los muy
jOvenes o muy viejos). También se ha su-
gerido (Rosenzweig 1977) que este tipo de
predadores elimina individuos de la pobla-
cién de presas que hubieren muerto de to-
das maneras por efecto de la competencia
intraespecifica (hip6tesis de la mortalidad
compensatoria). Esta es una idea bastante
antigua que puede atribuirse a Errington
(1956).

En términos graficos la isoclina de las
presas se elevarfa porque la eliminacion de
las presas no reproductivas disminuye la
competencia intraespecifica en el segmento
reproductivo de la poblacion, lo que, a su
vez, permitirfa una mayor densidad de
equilibrio de los predadores. Como conse-
cuencia, la isoclina de los predadores se
moverfa hacia la izquierda. Esto acarrearfa
consecuencias tales como un decrecimiento
marginal en la estabilidad local del sistema
predador-presa, aunque un aumento de la
estabilidad global dados los altos nameros
de equilibrio de ambas poblaciones (Ro-
senzweig 1977; Taylor 1984) (Fig. 4).

Este comportamiento esperado de las
isoclinas se basa en el supuesto que el efec-
to de la depredacién sobre los subconjun-
tos mas débiles de la presa no afecta de
gran manera la densidad poblacional de
equilibrio. Para que esto sea asf debe cum-
plirse que: 1) Debe haber mortalidad com-
pensatoria (un ejemplo de esto son los lo-
bos que comen alces en la isla Royale;
véase Taylor 1984, Cap. 4). 2) El valor
reproductivo (VR) de los segmentos mds

H

Fig. 4: Modelo grifico propuesto por Rosenzweig
(1977) para describir el efecto de un predador que
selecciona de entre sus presas aquellas que son po-
co hdbiles, débiles o viejas. Como consecuencia de
esta conducta se elevarfa la isoclina de las presas
y la isoclina de los predadores se desplazaria hacia
la izquierda. Ejes como en la Fig. 1.

Graphic model proposed by Rosenzweig (1977) to des-
cribe the effect of a predator which selectively removes
old or weak prey. As a consequence of this behavior the
prey isocline would move up and the predator isocline
would move to the left. Axes like in Fig. 1.

VALOR REPRODUCTIVO

EDAD

Fig. 5: Trayectoria que debiera seguir el valor
reproductivo (VR) con la edad, para que se cum-
plieran las predicciones de Rosenzweig (1977)
respecto al efecto de un predador selectivo.

Trajectory which reproductive values (VR) should follow
with age in order to fulfil Rosenzweig’s (1977) pre-
dictions on the effect of a selective predator.

afectados de la poblacion presa debe ser
de la forma que muestra la Fig. 5, es decir,
el mayor valor reproductivo debe situarse a
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edades intermedias. 3) La vulnerabilidad
de las presas debe seguir el patron mostra-
do por la Fig. 6, es decir, mds baja a edades
con maximo valor reproductivo. Segan
Rosenzweig (1977) el primer supuesto es
frecuentemente verificado en situaciones
naturales. Segin Taylor (1984) el tercer
supuesto estd bien documentado en la li-
teratura. Sin embargo, como puede verse
en la Fig. 7, en que se muestran las formas
mas comunes que adopta el valor repro-
ductivo (basado en Pianka 1982 y Begon
et al. 1986), el segundo supuesto no pa-
reciera cumplirse cabalmente. Por esta
razén habria que ser cauteloso al elegir
la especie a la cual aplicar estos modelos
graficos.

Se podria preguntar, entonces, si existe
un efecto diferente sobre ambas isoclinas
cuando las presas preferidas son ya sea jo-
venes (prerreproductivas), o viejas (post-
reproductivas). Esta discusibn no estd
tratada en diez libros de Ecologfa de
consulta regular encontrados en la biblio-
teca de Biomedicina de la Pontificia Uni-
versidad Catolica de Chile (i.e., MacArthur
& Connell 1966; Krebs 1972; Boughey
1973; Emlen 1973; Roughgarden 1979;
Begon & Mortimer 1981; Pianka 1982;

VULNERABILIDAD

EDAD

Fig. 6: Trayectoria que debiera seguir la vulnera-
bilidad de las presas con respecto a la edad, para
que se cumplieran las predicciones de Rosenzweig
(1977) respecto al efecto de un predador selec-
tivo.

Trajectory which prey vulnerability should follow with
age in order to fulfill Rosenzweig’s (1977) predictions on
the effect of a selective predator.

a
VR
EDAD
VR b
EDAD

Fig. 7: Representacién esquemdtica de las formas
mds comunes que adopta el valor reproductivo
(VR) en muchas especies. a) Las presas jovenes
tienen un valor reproductivo intermedio; mayor
que las presas viejas, pero menor que las de edades
medias. b) Las presas jovenes tienen valores repro-
ductivos no sélo mayores que las presas viejas si-
no mayores que las de edades medias.

Sketch of the most common reproductive value (VR)
curves found in differents kinds of organisms. a) Young
prey have an intermediate reproductive value, greater
than those older but smaller than those of intermediate
age. b) Young prey have reproductive values greater than
both older and intermediately — aged prey.

Begon et al. 1986; Margalef 1986; Fuen-
tes 1989). Esto indica que el tema o bien
no presenta interés para los ec6logos, o
es materia de debate y no hay claridad al
respecto. Cualquiera que sea el caso, lo
que sigue a continuacioén es altamente es-
peculativo y tiene como objetivo explorar
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la utilidad de los planos de fase para re-
solver esta pregunta.

Es comin que las presas prerreproduc-
tivas tengan valores reproductivos més
altos que las postreproductivas (Pianka
1982; Begon et al. 1986). Es trivial que
las presas viejas no tienen futuro reproduc-
tivo y que las jovenes sf lo tienen, por una
cuestion de definicién de valor reproduc-
tivo (VR depende, entre otros elementos,
de la probabilidad de sobrevivencia). En
consecuencia, es esperable que los efectos
de la depredacion sobre estos dos com-
ponentes de la poblacion (presas jovenes y
viejas) se reflejen de manera distinta tam-
bién sobre la poblacion entera. Un preda-
dor atacando presas jovenes con valor re-
productivo mayor que las viejas, pero me-
nor que las de edades intermedias (caso
a en Fig. 7) podrfa tener un impacto tal
que la isoclina de los predadores se corre-
rfa hasta K/2 (Fig. 8) desde la posicion
que tiene en el modelo original (Fig. 1).

!
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Fig. 8: Efecto sobre la isoclina de un predador
cuando ellos atacan individuos jovenes de una
poblacién de presas cuyo VR sigue la trayectoria
indicada en la Fig. 7a. La isoclina de los preda-
dores se desplazaria hasta el valor K/2 de 1a pobla-
ciébn de presas. El equilibrio se alcanzarfa por
oscilaciones convergentes. Ejes y simbologia como
en la Fig. 1. K es la capacidad de carga de las
presas.

Effect on a predator’s isocline when they attack young
individuals from a prey population whose reproductive
value follows the trajectory indicated in Fig. 7a. The
predator’s isocline would move to K/2. The equilibrium
would be reached by means of convergent oscillations.
Axes as in Figure 1. X is the prey carrying capacity.

Esto significarfa un aumento de la ampli-
tud del ciclo limite, con lo cual la esta-
bilidad global del sistema disminuirfa.
La razén del corrimiento hasta K/2 se de-
berfa a que el predador estarfa removien-
do una fraccion tal de la poblacion de
presas que los pocos juveniles que queda-
ran soportarfan una baja competencia
intraespecifica y se podrian reproducir
a la mixima tasa posible para su grupo
etario. La poblaciéon no podria llegar a K
porque el predador extraeria una fraccion
importante de la reproduccion de la pobla-
cion.

El caso de un predador atacando presas
jovenes con un valor reproductivo no s6lo
mayor que el de las presas viejas, sino ma-
yor que el de aquellas de edad media (caso
b en la Fig. 7) podria llevar a la isoclina
de los predadores atn mds hacia la izquier-
da (Fig. 9). Esto significarfa un aumento
de la amplitud del ciclo limite a niveles que
afectarfan fuertemente la persistencia del

' 'y
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Fig. 9: Ffecto sobre la isoclina de un predador
cuando ellos atancan individuos jovenes de una
poblacién de presas cuyo VR sigue la trayectoria
indicada en la Fig. 7b. La isoclina de los predado-
res se correrfa ain mds hacia la izquierda que en
la situacién mostrada en la Fig. 8 y el equilibrio
inestable se alcanzaria cuando el sistema se esta-
bleciera en un ciclo de limite estable. Ejes y
simbolos como en la Fig. 8.

Effect on a predator’s isocline when they attack young
individuals from a prey population whose reproductive
value follows the trajectory indicated in Fig. 7b. The pre-
dator’s isocline would move even more to the left of the
K/2 value showed Fig. 8. An unstable equilibrium is found
when the system reaches a stable limit cycle. Axes and
symbols as in Fig. 8.
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sistema. Por lo tanto, la estabilidad global
también disminuirfa. La razén de este
efecto radica en la pérdida sistemitica de
la fracci6bn mds importante para la repro-
duccion total de la poblaciébn, Por otra
parte, el caso de un predador selectivo so-
bre presas viejas podria ser el previsto por
Rosenzweig (1977) (Fig. 4).

En cualquier caso, poca informacion
empirica se ha sometido al anélisis de es-
tos modelos grificos de depredacion. La
excepcion la constituyen los trabajos de
Rosenzweig (1969, 1977), donde este autor
muestra que es posible explicar las densi-
dades obtenidas de presas y predadores en
experimentos de depredacion utilizando los
planos de fases discutidos. Quizds la falta
de evidencia empirica hace dificil inves-
tigar la validez de las proposiciones enun-
ciadas aquf. Dadas estas carencias, no de-
bieran despreciarse abundantes bases de
datos que existen en nuestro paifs relacio-
nados con depredacion. Existen al menos
dos grupos de datos de campo disponi-
bles. El primero se refiere a los trabajos
de Fuentes, Jaksic, Simonetti y Yifiez,
quienes, durante una década, estudiaron la
depredacibn sobre el conejo espafiol
Oryctolagus cuniculus, en Chile y Espaiia
(e.g., Jaksic et al. 1979; Jaksic & Yafiez
1980; Fuentes & Jaksic 1980; Jaksic & So-
riguer 1981; Simonetti & Fuentes 1982;
Jaksic & Ostfeld 1983; Jaksic 1986).
Esta informacion sobre los predadores de
conejos se complementa con los estudios
sobre ciclos reproductivos de conegjos
(Zunino & Vivar 1983-1985). El segundo
grupo de trabajos utilizables trata sobre la
conducta y héabitos predadores de algunas
rapaces chilenas (Jaksic et al. 1981; Jaksic
& Delibes 1987).

Usando la aproximacion comentada mas
arriba y la informaci6n disponible en Chile
se podrfan intentar explicar algunas parti-
cularidades que tiene la depredaciéon en
estos grupos con respecto a lo que ocurre
en otros ecosistemas, donde especies simi-
lares estian presentes (e.g. Chile versus
Espafia o California). Esta tarea excede los
propositos del presente comentario, cuya
finalidad ha sido llamar la atencién acerca
del tipo de preguntas que es posible con-
testar con una herramienta tefrica que
casi no ha sido utilizada.
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