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Modelos empleados en la interpretacion de la
heterogeneidad del fitoplancton.
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INTRODUCCION

La distribucién espacial del fitoplancton
presenta una elevada heterogeneidad, lo que
plantea problemas importantes en relacién
con la estructura y funcionamiento de los
ccosistemas acuaticos (HUTCHINSON, 1961;
MARGALEF, 1963, 1967, 1976; PLATT y DEN-
MAN, 1975).

Entre los muchos aspectos tedricos inte-
resantes relacionados con el estudio de la
variabilidad de las poblaciones de fitoplanc-
ton, estd el de los modelos mateméticos pro-
puestos para interpretarla. Recientemente, la
literatura cientifica sobre estas cuestiones ha
aumentado de modo sorprendente, aunque
gran parte de los conceptos basicos utiliza-
dos se hallan ya formulados desde los pri-
meros trabajos aparecidos sobre el tema.

En este trabajo se hace una breve revision
de los tipos principales de modelos aplicados
al estudio de la distribucién del fitoplancton.
Desde un punto de vista muy general, pue-
den distinguirse dos modos de enfoque:

1. Modelos basados en la formulacién de
sistemas dindmicos.

2. Modelos procedentes de la teoria de
procesos estocdsticos. Modelos de mosaicos.

MODELOS BASADOS EN LA TEORIA
DE SISTEMAS DINAMICOS

Existe una variadisima literatura sobre la
aplicacion de este tipo de modelos al campo
de la ecologia. La representacion de las in-
teracciones entre poblaciones de organismos
por medio de ecuaciones diferenciales arran-
ca de LoTKA (1925) y VOLTERRA (1926, 1928).

Barcelona

Los sistemas de ecuaciones propuestos por
estos autores pueden resumirse en la formu-
lacion:

dNi m
—1 =riNi+> AjNiNj; i, j = 1,2...,m; [1]
dat I=t

donde m es el nimero de especies que inter-
accionan y N; la densidad de la pobla-
cion .

En el caso particular de competencia en-
tre dos especies, por ejemplo, se tiene:

dN,
—— = riN1—anN\IN2
dt 2]
dN> [
= raN2—anNa2Ny
dt

En el caso de un sistema depredador
(N2)—presa (N)):

dN,
= —r:N>+auNiN:
dt
3
dN, (5]
—— = nNi—auNIN;
dt

Las expresiones [2] y [3] son interesan-
tes en el contexto de este apartado porque,
con ligeras modificaciones, se han utilizado
como punto de partida de modelos de pat-
chiness del plancton. Tal como estan for-
muladas, estas ecuaciones presentan un cen-
tro (en el sentido de la teoria de sistemas
dindmicos, ROSEN, 1970) para Ny = r2/axn y
N2 = ri/ayp; cualquier perturbaciéon alrede-



4

dor de este centro precipita el sistema en
una trayectoria cerrada cuya amplitud de-
pende de la perturbacion.

RiLEY, STOMMEL y Bumrus (1949) com-
binaron una ecuacién para el crecimiento
del fitoplancton del tipo (dN/dt) = rN (r =
= tasa instantanea de crecimiento) con tér-
minos representativos de los fendmenos de
adveccidn y de difusién existentes en el me-
dio acudtico:

dN dN d,N
=rN-=-V +A,——, [4]
dt dx dx?
adveccidon  difusi6n

donde V es la velocidad de adveccidén, x la
dimension espacial y A; es el coeficiente de
difusidn turbulenta, funcién de las condicio-
nes del sistema.

KIERSTEAD y SLOBODKIN (1953) partieron
de un modelo de este tipo para hallar la
medida minima de una mancha de plancton
para que pueda conservarse como tal sin di-
fundirse en el medio circundante; para una
masa de agua unidimensional obtuvieron la
expresion:

dN d0*N
—— =rN+A
at 0x?

r = tasa instantanea de crecimiento,

A = coeficiente de difusién turbulenta.

(5]

Para unas determinadas condiciones de
frontera (N = 0, para x =0 y para x > L,
la longitud de la mancha), la ecuacién [5]
admite como solucién, en funcién del espa-
cio y del tiempo, una ecuacién de la forma:

oS} X |

N = X B,sen | nm— | exp [(r—n?z2A/L?) ]
=1 L |

: [e]

Para que la poblacién se mantenga es ne-
cesario que para algin n sea:

n=

r—n’g?— >0,
5

A /A
o sea que r > 72— . 1
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KIERSTEAD y SLOBODKIN dedujeron tam-

bién las expresiones correspondientes a otros

modelos geométricos, que resultaron practi-

camente de la misma forma que [7]. L. re-
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presenta la dimensidon minima de una man-
cha de plancton para poder mantenerse fren-
te a la difusidon. Esencialmente, el tipo de
andlisis realizado por KIERSTEAD y SLOBOD-
KIN es equivalente a la formulacién de una
medida critica de las perturbaciones, tal
como se hace en la teoria de sistemas di-
namicos (ROSEN, 1970). BRADFORD y PHiLIP
(1970) presentan un analisis mds detallado,
desde el mismo punto de vista, de modelos
del tipo del descrito en la ecuacidén [5],
para una y dos dimensiones. Enfoques pare-
cidos son los de CRIMINALE y WINTER (1974),
PLATT (1975) y PLATT y DENMAN (1975).
En general, el tipo de modelos comentado
en este apartado se ha utilizado desde di-
versos puntos de vista. Uno, méas empirico
(1), en que se ha puesto el énfasis en la re-
presentacion de las relaciones entre varia-
bles y simulacién de resultados bajo diver-
sas condiciones, y oiro (2), més tedrico, que
se ha basado en el analisis de las propieda-
des matematicas de generacién de heteroge-
neidad inherentes a la formulacién utilizada.

MODELOS USUALES DE SIMULACION

Ecuaciones del tipo [1]-[4] pueden com-
binarse con otras destinadas a describir la
dindmica del sistema fisico y la interaccion
de los componentes bioldgicos con otros fac-
tores del ambiente. PATTEN (1968) ha publi-
cado una extensa revision de modelos de
este tipo. El caso particular de las mareas
rojas ha sido estudiado desde este punto de
vista por autores como WYATT y HorwooD
(1975). Si se consigue estimar los parame-
tros que intervienen en el modelo puede si-
mularse la distribucién de los componentes
del sistema; la del fitoplancton adquiriréd ca-
racteristicas diversas, de acuerdo con la di-
namica supuesta de circulacion del agua y
las interacciones entre disponibilidad de nu-
trientes y otros factores ambientales. WALSH
y DUGDALE (1971) iniciaron la formulacién
de modelos espaciales de sistemas de aflora-
miento; al estudiar el drea de Pert conside-
raron un afloramiento idealizado unidimen-
sional, que descompusieron en una serie de
compartimientos desde la zona mds cercana
a la mas alejada de la costa. Desde enton-
ces, estos autores y otros del grupo norte-
americano de C.U.E.A. (Coastal Upwelling
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Ecosystem Analysis) han publicado numero-
sos modelos de simulacién referidos a diver-
sos aspectos de ecosistemas de afloramiento.
O’BrRIEN 'y WROBLEWSKI (1973) realizaron
un modelo bidimensional aplicado al érea
del golfo de Méjico. Los autores dividieron
la zona en estudio en una red de 41 por
82 rectangulos en las direcciones x (desde la
costa hacia mar adentro) y z (dimension ver-
tical). Naturalmente, no hay inconvenientes
en ampliar la resolucién o las dimensiones
de un modelo siempre que se cuente con
ordenadores suficientemente potentes y el
tiempo de calculo necesario.

En lo que se refiere al problema de la
variabilidad espacial del fitoplancton, es ob-
vio que el resultado de un modelo como los
comentados en los parrafos anteriores de-
pende mucho de la dinamica establecida para
el medio fisico, con lo que, en realidad, se
traslada el problema de la distribucién del
fitoplancton al del conocimiento de los deta-
lles de la circulacion del agua. MARGALEF
(1973) retine unas observaciones muy perti-
nentes respecto a estos modelos.

Un enfoque distinto es el utilizado por
KAMYKOWSKI (1974), que sugiere como po-
sible causa de patchiness la interaccidén
entre fitoplancton y ondas internas semidiur-
nas; este autor discute tres casos, el de cé-
lulas carentes de motilidad y situadas en la
termoclina y los de poblaciones de organis-
mos moviles que efectian una migracién
diurna (como ocurre entre los dinoflagela-
dos) y que cruzan o no la termoclina. De
acuerdo con los modelos de simulacién en
ordenador desarrollados por KAMYKOWSKI,
en los tres casos puede producirse variabi-
lidad espacial, tanto en lo que se refiere a
biomasa como a composicién de las especies.
Un aspecto interesante de este trabajo es el
de resaltar las posibilidades de interaccidn
entre fluctuaciones fisicas y bioldgicas cuan-
do las escalas temporales de ambas son ade-
cuadas.

Los trabajos discutidos en este apartado
son solamente una muestra de la abundante
literatura existente; en realidad, casi puede
decirse que no hay programa de trabajo so-
bre un sistema bioldgico que no termine, o
intente terminar, en la formulacién del co-
rrespondiente modelo.

INESTABILIDADES EN MODELOS DE REACCION-
DIFUSION

Dado un sistema dinamico, puede inten-
tarse establecer las condiciones bajo las que
podrian aparecer inestabilidades inherentes
a la formulacién del modelo. La aplicacién
de esta idea a la aparicién de heterogenei-
dades en sistemas bioldgicos puede asociarse
a los trabajos de RASHEVSKY (1940 a, b, c,
d, ) y TURING (1952) sobre sistemas de reac-
cién-difusién; estos autores demostraron, al
parecer independientemente, la posibilidad
de formacién, en un sistema homogéneo de
sustancias reaccionantes difusibles, de ines-
tabilidades «destructoras de la simetria»
(symmetry-breaking instabilities) que po-
drian dar lugar a fluctuaciones temporales
y heterogeneidades espaciales. La existencia
de estas inestabilidades implica, termodina-
micamente, la formacion de estructuras disi-
pativas, es decir, que necesitan para su man-
tenimiento un intercambio de energia y ma-
teria con el mundo exterior, lo que implica
una situacidon alejada de la de equilibrio
termodinamico (PRIGOGINE y Nicoris, 1970).
PRIGOGINE y sus colaboradores han estudia-
do la aparicién de organizacién espacial y
temporal y la existencia de estados estacio-
narios multiples en modelos referidos a es-
quemas de reacciones quimicas (PRIGOGINE
y Nicoris, 1970). Dentro de determinados
rangos de valores de los pardmetros, per-
turbaciones temporales que superen un cier-
to umbral pueden llevar el sistema en cues-
tion a un ciclo limite asintéticamente esta-
ble (fendmeno distinto del de las oscilacio-
nes propias de sistemas conservativos, como
el péndulo arménico o como osciladores ba-
sados en la interaccion depredador-presa de
las ecuaciones de VOLTERRA-LOTKA). Si las
perturbaciones no son uniformes en el espa-
cio, fluctuaciones con una longitud de onda
inicial alrededor de un cierto valor critico
(Xc) pueden ser amplificadas de modo que
el sistema abandone el estado homogéneo
inicial y se estabilice en un nuevo estado
estacionario no homogéneo en el espacio;
puede ocurrir, ademds, que un determinado
sistema no lineal presente varios estados es-
tacionarios, con posibilidad de transiciones
entre ellos. Un ejemplo de estructura disi-
pativa en un sistema fisico es el de la ines-



tabilidad de BENARD; un sistema quimico
muy estudiado es el de la reaccion de BELOU-
SOV-ZHABOTINSKY (WINFREE, 1972, 1973,
1974). MARTINEZ (1972), MARTINEZ y BAER
(1973) y SEGEL y JACKSON (1972) analizan
otros modelos de reaccién-difusién. ROSEN
(1970) presenta una revisién de estas cues-
tiones desde un punto de vista general de
teoria de sistemas dindmicos. El problema
del estudio de las propiedades de estabili-
dad y de los tipos de trayectoria en el es-
pacio de fases es a menudo muy dificil cuan-
do no se trata de sistemas lineales. Un mé-
todo muy utilizado es el de la linearizacién
del sistema mediante desarrollo en serie al-
rededor de un punto critico y estudio subsi-
guiente de la accidn de una perturbacién
(P) que puede tener la forma general: P =
= A exp (wt+ix/)), donde x es la dimensién
espacial y A, w y X son constantes; w repre-
senta la frecuencia de la perturbacién y A
su longitud de onda; w puede obtenerse en
funciéon de los pardmetros del sistema y de
A como solucién del determinante de la ecua-
cién caracteristica del modelo linearizado.
Una condicién necesaria para la estabilidad
del sistema es que la parte real de los va-
lores de w obtenidos como solucién sea 0 o
negativa. En el caso de dos dimensiones, si
las dos partes reales son 0 o si una es 0 y
la otra negativa, se obtiene un equilibrio neu-
tralmente estable, con posibilidad de oscila-
ciones (véase ROSEN, 1970; OkuBo, 1974;
DuBois, 1975 a, b, ¢). En particular, para
ciertos rangos de los pardmetros, se obtie-
nen valores criticos de A que permiten osci-
laciones del sistema o que separan zonas de
estabilidad e inestabilidad.

Un aspecto interesante en relacion con
este enfoque es el de la posibilidad de aco-
plamiento de osciladores de modo que re-
sulten favorecidas unas determinadas fre-
cuencias de oscilacién. WIENER (1958) apli-
cé estas consideraciones a la interpretacidn
de las ondas del electroencefalograma; las
premisas en que se apoyaba han sido dis-
cutidas desde el punto de vista bioldgico
(KATCHALSKY y RowLAND, 1974), pero su
aportacién no deja de ser valiosa en sus as-
pectos tedricos. LONGUET-HIGGINS (1957) es-
tudié un problema de este tipo referido a
las ondas en el mar. PavLipis (1973) ha des-
crito, en una revisién reciente, diversos ca-
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sos de aplicacion de estos principios a pro-
blemas bioldgicos.

Dentro de las lineas generales expuestas
en los parrafos anteriores, se ha propuesto
una abundante serie de modelos, de los cua-
les se citardn brevemente algunos de los mas
representativos.

a) Interacciéon entre un nutriente limi-
tante (N;) y una especie de fitoplancton (N2);
OkuBo (1974):

dN; d9°Ny
D

1

T_ = = Fi (N, Ny); [8]
X

Dy, D; son los coeficientes de difusién de
los nutrientes y del fitoplancton, respectiva-
mente.

IN> d°N:2
=31

ot 0% = F2(Ny, N»). [9]
X

En el equilibrio,
Fi (N1, N2) = 0, F2(Ny, Np) = 0,

En el caso particular del ejemplo citado,
OkuBo propuso las siguientes expresiones
para Fiy Fa:

Fi = Q—a(Ni) N,
tasa  asimilacion

de por el
aporte fitoplancton

F,=b(N)N,—Z
creci- pérdida por
m.ento gracing

(10]

(1]

a (Ny), b(N;) son funciones que, en ge-
neral, aumentan con N; dentro de ciertos
limites.

Mediante el método de linearizacidon co-
mentado, el autor estima que, para determi-
nadas condiciones que considera plausibles,
la longitud de onda minima de una pertur-
bacién para que produzca una «inestabilidad
destructora de la simetria» es:

Luin = 2 [2D2/(Z/ND12. [12]

Esta expresion puede combinarse con la
derivada por OxuBo (1971) para la relacidn
entre el coeficiente de difusién turbulenta
(K) y la escala espacial del fenémeno (I):

K = 0,0103 I'5. [13]

Para un valor de Z/N:: 103 seg, se ten-
dria Lmin = 3,3 Km.
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b) Interaccidon depredador-presa entre po-
blaciones de fitoplancton y de zocoplancton
(DuBots, 1975 a, b, ¢).

Las ecuaciones propuestas para el fito-
plancton (C)) y el zooplancton (Cz) son:

dCi dJCi 9°Ci
+v = kiCy—k2C,C2 + Dy
ot ox a0x?
[14]
dC: aC: d9’C:
+v = —k3Ca+ k4sCiCa2+ Ds
ot dx Ix2
[15]

ki representa la tasa de crecimiento del
fitoplancton y k3 la del zooplancton; k; y ks
indican la intensidad de las interacciones;
v es la velocidad media de la corriente y Dy
y D, representan dos coeficientes de difu-

sion.
Después de efectuar las descomposiciones:
Ci = Nit+ci; C2= Natoey, [16]

(en que Ni y N; representan los valores me-
dios y ¢1 y ¢, fluctuaciones alrededor de ellos)
y de aceptar algunas suposiciones simplifica-
doras, las ecuaciones [14] y [15] se trans-
forman en las siguientes:

dN; 9°N,
—— = kiN1—kaNIN24+D [17]
ot Ox?
N J:N,
= —ksN2+ksNi\N2+D [18]
dt ax?

De acuerdo con el método de lineariza-
cién ya indicado, se obtiene para el valor
absoluto de la longitud de onda critica (L.):

L. = 2z (2D/q)'?, [19]

donde g = (kik3)'/?; puede observarse la ana-
logia entre [19] y [12].

¢) Inestabilidad disipativa en una in-
teraccion depredador-presa (SEGEL y JACK-
SON, 1972).
Los autores describen la situacién median-
te las ecuaciones:
av %
—— = VR(V)—aVE+D, -
ol 9x2 oy?
[20]

v

dJr

4+
ox?  9v* |
[21]

V = densidad de poblacién de la presa; E =
= id. del depredador; a, b, ¢, d son cons-
tantes; D1 y D, representan dos coeficientes
de difusidn; x, y indican las dimensiones es-
paciales.

En el caso de este modelo, el término de
mortalidad cE? («término de combate») es
necesario para que aparezcan inestabilida-
des difusivas; en cambio, no lo es el térmi-
no dE, por lo que los autores lo suprimen.
La tasa de reproducciéon R (V) se toma
como:

= bVE—dE—cE*+ D,

oL FE l

dt

R(V) = kot iV,

donde ko, y ki son constantes positivas.

Después de una serie de cambios de va-
riables y de aplicar métodos parecidos a los
de los casos anteriores, los autores llegan a
diferentes expresiones para la longitud de
onda critica, segtn las condiciones cumpli-
das por los parametros. Por ejemplo, para
el caso de ki, a, b y c fijos, y Di, D, varia-
bles, deducen la ecuacidn:

Le = 27 (D1/ko)2[(1 —cky/ab)-12— 1112,
[22]

Dentro de las mismas lineas generales pue-
den situarse, entre otros, los modelos de STEE-
LE (1973, 1974), ROUGHGARDEN (1974), LE-
VIN (1974) y LEVIN y SEGEL (1976).

Un problema basico que se plantea con
los modelos de aparicién de inestabilidades
destructoras de la simetria es el de su apli-
cacién a las condiciones naturales. Parece
evidente que para que se conserve una cier-
ta individualizacion de una mancha de planc-
ton asociada a una masa de agua (tomando
el término en sentido vulgar, no en el de
oceanografia fisica), es necesario que se cum-
plan unas ciertas relaciones entre tamano
de la estructura, velocidad de crecimiento
del plancton y difusividad turbulenta, que
podrian expresarse mediante la ecuacién de
KIERSTEAD y SLOBODKIN u otras parecidas;
no obstante, el papel que pueden jugar ines-
tabilidades del tipo de las descritas en los
modelos comentados, estd aun por demos-
trar. DuBois (1974, 1975 a, b, ¢) en su mo-



delo de las relaciones fitoplancton-zooplanc-
ton en el mar del Norte obtiene resultados
cualitativamente parecidos a las variaciones
observadas; sin embargo, cabe sugerir otros
mecanismos que podrian conducir a resulta-
dos similares. Como afirma OxuBo (1974),
una gran dificultad para probar la realidad
de estas teorias estriba en el hecho de que
en estos modelos aparecen demasiados paré-
metros que hay que estimar o ajustar.

MODELOS PROCEDENTES
DE LA TEORIA DE PROCESOS
ESTOCASTICOS

MosA1cos

SWITZER (1967) define un pattern como
el resultado de la particién de una regién
euclidea de k dimensiones en m subregiones
Ay, As.., Ap, de volumen positivo, medi-
bles de acuerdo con el criterio de LEBESGUE.
Si se asigna un color a cada una de estas
subregiones puede visualizarse el pattern
como un mosaico k-dimensional. En el caso
del plancton, puede obtenerse una particion
del espacio muestreado mediante la aplica-
cion de algun criterio operativo para la de-
limitacién de manchas.

El tipo de resultado més sencillo serda un
mosaico de dos fases: las manchas y el fon-
do. Existen varios métodos matemaéticos, ba-
sados en la teoria de procesos estocasticos,
aplicables al estudio de estos mosaicos; pre-
sentan la dificultad de que, para poder obte-
ner resultados utiles, hay que aceptar premi-
sas, no siempre demostrables, respecto a la
ley de formacién del mosaico (SWITZER,
1967, 1971; MATERN, 1960). En general, se
define el mosaico como un proceso estocds-
tico que puede caracterizarse por su funcién
de autocorrelacién u otras expresiones esta-
disticas. Cuando la deducciéon analitica de
determinadas propiedades no es posible, pue-
den utilizarse métodos de simulacion (véase
DAcEY, 1967, por ejemplo). La figura 1 re-
presenta los resultados de un estudio de este
tipo realizado sobre un modelo de «siembra
al azar» (MARGALEF, 1974), en que en un
area rectangular de dimensiones p X g se sem-
braron al azar 400 circulos de radio r; se es-
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Fic. 1. —Siembra al azar de 400 circulos en un
area de dimensiones relativas 210%210, con posi-
bl.dad de superposicion. Valores medios de los seg-
mentos correspondientes a las manchas (circulos) y
al fondo en siete transectos trazados al azar; las
lincas verticales indican los limites del error de la
med:ia. Simulacion realizada con ordenador.

rado

w

tudié por medio de un ordenador la varia-
cién de las medias y las varianzas de los
segmentos correspondientes a cada fase
(circulos y fondo) en transectos al azar (en
el caso de los circulos sin superposicion,
la deduccion analitica es muy sencilla).

PiELoU (1969) estudia las propiedades de
lo que denomina L-mosaicos y S-mosaicos.
Un L-mosaico es un mosaico estocastico
construido trazando en un &drea una serie de
lineas al azar y asignando uno de dos o mas
colores a los poligonos formados, de acuer-
do con una determinada ley de probabili-
dad. Los S-mosaicos de PiELOU (1969) corres-
ponden a los mosaicos de conjuntos al azar
de MATERN (1960); se construyen sembran-
do en un drea de un mapa una serie de pun-
tos al azar y asociando a cada punto todo el
espacio de mapa que estd mas préximo a él
que a cualquier otro punto. Las celdas for-
madas pueden colorearse como en el caso
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anterior. Otro tipo de pattern al azar lo
constituyen los modelos de «bombardeo» o
siembra al azar (MATERN, 1960; SWITZER,
1967). Por ejemplo, se siembran puntos en
un espacio k-dimensional mediante un pro-
ceso de Poisson y se hace que cada punto
genere a su alrededor una regién esférica o
hiperesférica de radio determinado. Varios
autores, entre ellos Grass (1973) y JACKSON
(1974), han estudiado un modelo relaciona-
do, pero en el que se supone un crecimien-
to en el tiempo del radio de la regién gene-
rada, que ya no puede ser centro de nuevas
regiones; este modelo da lugar a la apari-
cién de un pattern regular.

MODELOS DE CRECIMIENTO
DE PERTURBACIONES

Un modelo estocastico interesante es el de
WiILLIAMS y BJERKNES (1972) sobre la dise-
minacion de células cancerosas en un tejido
normal; los autores parten de la existencia,
dentro de una formacién regular de células,
de una célula anormal que se reproduce k
veces mds aprisa que las normales; segin los
valores de k se obtiene una regresiéon o una
progresion méds o menos masiva del tumor.
Posteriormente, DOWNHAM y MORGAN (1973)
publicaron nuevas deducciones acerca del
mismo modelo.

UN EJEMPLO DE MODELO DE «SIEMBRA
AL AZAR»

Desde el punto de vista de su aplicacion
al estudio del plancton. el enfoque estocds-
tico puede ser muy util, siempre que se cons-
truyan los modelos sobre una base suficien-
temente realista. Mosaicos del tipo L o S de
PIELOU, en que existe una isotropia total,
son dificiles de aplicar a la mayor parte de
procesos bioldgicos, en que la asimetria es
una caracteristica esencial. Por otra parte,
la particion en sélo dos fases que supo-
nen muchos de los modelos es demasiado
artificiosa; desde un punto de vista de apli-
cacion a datos reales, una division en fases
de acuerdo con algtin criterio estadistico su-
pone ya la fijacién de un espacio muestral,
por lo que las deducciones pueden variar al

ampliar o reducir el conjunto de muestras.
Modelos mas adecuados pueden obtenerse
asociando a centros obtenidos al azar una
variable con distribucidon decreciente a par-
tir de ellos. La figura 2 es el resultado de
un programa de simulacién del siguiente mo-
delo: se seleccionan al azar puntos de una
matriz rectangular y se define a partir de
ellos una funcién de «densidad de pobla-
cidon» decreciente a partir del centro corres-
pondiente y que varia o no con el tiempo.
En el programa se utilizd para esta funcién
la férmula de OkuBo y PRITCHARD (citada
en OkuBo, 1962) para difusién de una sus-
tancia a partir de un punto de aporte ins-
tantaneo:

S(rt)= [23]

exp [—r?/(w?)],

w2t2

donde S (r,t) es la concentracién de sustan-
cia S en el tiempo ¢ y a una distancia r del
centro de aporte de una cantidad de sustan-
cia M por unidad de profundidad; w es la
denominada velocidad de difusién (cm sec ).

Para cada punto, el valor de la densidad
de poblacién total es la suma de las densi-
dades de poblacién correspondientes a la di-
fusién desde todos los centros existentes.
Aunque esta versién del modelo es intencio-
nadamente muy simplificada, puede servir
para poner de manifiesto algunos aspectos
interesantes. Uno de ellos puede ser la in-
fluencia del parametro de difusion (w) en la
persistencia de la individualizacion de las
manchas (fig. 3). Otra cuestién que puede
senalarse es la apariencia de las distribucio-
nes obtenidas con un numero elevado de
centros; en un muestreo rutinario de un cam-
po de valores como el representado en la
figura 2 C aparecerian sélo dos picos prin-
cipales. Seria facil introducir en ejemplos de
este tipo una adveccién o una difusién faci-
litada en una determinada direccidn.

DESCRIPCION DE LA CONECTIVIDAD
ENTRE LAS FASES

Un problema general importante es el de
la conectividad de las fases del mosaico;
en términos intuitivos, pueden senalarse los
tres tipos de distribucién (MARGALEF, 1976)
senalados en la figura 4. Los valores de den-
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2,09 3,69 563.36

2.61 €09 643,36

2.21 5043 577,28

5.72 5,71 675036 C
.10 0,71 159,82

2.46 2.99 803,02

5.52 4.29 575,70

3.79 0.29 198,27

1.%0 1,21 466,65

n.00

YN 5059 5420, 44994069 4039 4209, 3473

5459

Fic. 2. — Experimento de simulaciéon de siembra de perturbaciones al azar. A:

le43

069 (101

1, centro de perturbacion;

B: 3, id.; C: 9, id. x, y, indican las coordenadas. t= 1.

sidad de poblaciéon obtenidos en muestras

40
> secuenciales de fitoplancton ofrecen un as-
pecto a base de picos (manchas) de alta
densidad sobre un fondo de abundancia baja.
+ol Si asignamos a las manchas un color, negro,

20

por ejemplo, tendremos el caso . MARGALEF
(1976) ha sugerido unos métodos sencillos
para analizar este punto. Otros procedimien-
tos pueden basarse en la preparacidén de his-
togramas tal como se comenta en ESTRADA
(en prensa); ya en cortas secuencias de mues-
tras, la asimetria de los histogramas indica

w=U5 la mayor probabilidad de aparicién de va-
10- lores de baja densidad de poblacidn.
w=2
2 4 6 8 0 v o 6 1. X @e@ /// //@
e © Z S= /ﬁ

Fi16. 3. — Modelo de simulaciéon de siembra de per-
turbaciones que difunden desde el punto de origen. a
Efecto de variaciones en el parametro de difusiéon
(W). Se ha utilizado la ecuacion de OkuUBO y
PRITCHARD.

b c

Fi16. 4. — Tipos de mosaico. Tomado de un esquema
de MARGALEF (1976).
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SUMMARY

ON  MODELS OF PHYTOPLANKTON HETERO-
GENEITY. — Several types of mathematical mo-
dels employed in the study of phytoplankton
heterogeneity are described. Two principal clas-
ses of models are considered: 1. Models based
on the formulation of dynamical systems, and
2. Models connected with the theory of stochas-

tic processes. In the first group are included
usual simulation models and the series of mo-
dels whose solutions can explain the appearance
of «symmetry-breaking» instabilities. In the
cecond group, models dealing with mosaic
patterns and with sedding of perturbations are
discussed.
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