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GENERACION DE SELECCION DEPENDIENTE DE FRECUENCIAS EN SISTEMAS
DE D0OS COMPETIDORES: 1 MODELO DEL ESPACIO BI101.0GICO UNIDAD

APLICADO A COMPETIDORES MOVILES
J. DOPAZO, A. BARBERA Y A. MOYA
FACULTAT DE BIOLOGIA DE VALENCIA

En este trabajo se ha desarrollado un algoritmo que genera seleccidn dependiente de frecuen—
cias en sistemas de dos competidores. EL algoritmo trabaja con un modelo de espacios bic——-
Légicos unidad los cuales aseguran el desarrollo de un organismo hasta su estado adulto una

vez que son ocupados. El sistema se describe con tres pardmetros: un coeficiente c, de do-

minancia relativa de un competidor sobre el otro;

un coeficiente f de fatiga que da cuenta

del desgaste relativo de un competidor en la habilidad para ocupar un espacio tras una serie
de busquedas sin resultado y, por dltimo, ura viabilidad intrinseca de supervivencia, Vp; o
Vg s asignada a cada individuo.Dominancia y viabilidad intrinseca som variables aleatorias

normalmente distribuidas.

Los resultados de la simulacién han gemerado funciones de viabilidad de los competidores que
son dependientes de la frecuencia y dependiendo de los valores de los pardmetros pueden apa-

recer equilibrados estables en los sistemas.

Keywords: FREQUENCY-DEPENDENT SELECTION. DENSITY-DEPENDENT SELECTION. STOCHASTIC
SIMULATION. INTRINSIC VIABILITY. COMPETITION. BIOLOGICAL SPACE UNIT.

STABLE EQUILIBRIUM.

1. INTRODUCCION.

Un aspecto importante en la biologia de po-
blaciones es el relativo al de la coexisten-
cia de diferentes competidores, bien sean es
tos genotipos de la misma especie o de espe-
cies diferentes (véase /16/ para una revi-
sidn del tema). Es bien conocido que din&mi-
cas de competencia pueden conducir tanto a
la desaparicidn como al mantenimiento de los
competidores, dependiendo ello de los valo-
res que toman los pardmetros relevantes en
los sistemas.

En el caso, por ejemplo, de genotipos de la
misma especie se han olanteado varios posi-
bles mecanismos que pueden preservar a los
competidores implicados. Cldsicamente un ge-
notipo heterocigoto mds eficaz determina una
segregacion mendeliana sistemdtica de genoti
pos homocigotos (véase /2/ para una revisidn
del tema).

Equilibrios y estabilidad de los sistemas de
competencia cen genotipos de eficacia cons-

tante dependerian de los valores especificos

que estas eficacias toman y de las ventajas
relativas de unos genotipos frente a otros.
Por otro lado, el caso de eficacias variables
en funcidn, por ejemplo, de la frecuencia re-
lativa de los dos competidores en la pobla---
cidn, tiene un interds creciente especialmen-
te por su mayor riqueza en cuanto a estabili-
dad y equilibrio. Veamos una formulacién gene
ral. Si Wi Y W, son las eficacias de los dos
competidores y P Y P, sus frecuencias antes
antes del proceso de competencia, la eficacia
media de la poblacién W es, después del proce

so de competencia:

W= hpgews (1)

La derivada de W, teniendo en cuenta que w,

i
puede ser funcién de la frecuencia Py sera:
dW/dp; = jw,-(dp,/dpy) + Ip,- (aw,/dp;) (2)

En el caso particilar de eficacias constan-

tes el seqgundo término de (2) es nulo y por
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lo tanto:
aw/dp; = ZWi. (dp,/dp,) (3)
Es decir:
dw/dp; = wy + w,. (d(1-py)/dpy)= wy-w, (4)

Wright /19/ demostrd gue el cambio de la
frecuencia de un sistema de dos competido-

res era igual a:

4p = (pyp,/W).(dW/dp) 4(5)
~Es decir:
Ap = (pyPy/ W {wy-w,) (6)

En este caso, sdlo cuando p1=0, p2=0 (dos
soluciones triviales) o W =W, se tendrd una

situacidn de equilibrio (Ap=0).

Asumamos ahora que las eficacias de los com
petidores son linealmente dependientes de su
frecuencia de tal manera que: W o= al+blp1 y
w2=a2+b292 = a2+b2(l—pl) = (a2+b2)—b2nl. En
este caso sustituyendo en (2) tendremos:

aw/dp = (a;-a,-2b,) + 2(b;+b,)py (7)

En este caso, la situacidn de eguilibrio --

aparece cuando:

a,-a,+2b
2

p, = 27172 (8)
2(bl+b2)

La mayor parte de las modelizaciones sobre

seleccidn dependiente de frecuencias parten
del supuesto de su existencia, es decir, es
tudian las consecuencias oue sobre el poli-
morfismo y el eguilibrio poblacional tienen
distintos modelos de eficacia como el pre-
sentado en (7) y (8). ¢Cudles son, no obs-
tante, las bases para asumir estos supues-
tos de eficacia?. Los procesos de competen-
cia pueden ser simulados con la finalidad

de detectar la posible existencia de selec-

cidn dependiente de la frecuencia.

Pueden surgir modelos cue sean mds complica
dos que las sencillas dependencias lineales
de la frecuencia (por ejemplo funciones no-
lindmicas, hiperbdlicas, logaritmicas, etc,).
Muchos de ellos dependen de la cantidad de

variables y del tipo de simulacidn utiliza-

da.

El objetivo del presente trabajo es el estu-
dio mediante simulacidn de Monte Carlo /1/
de procesos de competencia por los recursos
de sistemas con diferentes frecuencias de

competidores.

2.1 co G .

Se tiene una poblacidn compuesta por indivi-
duos de dos genotipos. Cada genotipo estd

caracterizado por dos atributos. Uno de -

ellos, la viabilidad intrinseca, dard cuenta
de la seleccidn dura /17/ o seleccidn inde--
vendiente de las relaciones del individuo --
con los deméds, y el otro, su funcidn de com-
petencia, dard cuenta de la seleccidn blanda
/18/, o seleccidn que se hard en funcidn de
su competicidn por los recursos con el resto

de los individuos.

La viabilidad intrinseca, Vi’ se supone dis-
tribuida seagflin una normal en la poblacidn y
es asignada a cada larva aleatoriamente. Pa-
ra la asignacidén de viabilidades intrinsecas
se usa el método de Knut /5/ que transforma
nimeros aleatorios gue siguen una distribu-

cién uniforme en otros gue siguen una normal.
La funcidn de competencia es:
c=c¢c - f.i (9)

Donde C es el valor medio de predominancia
del genotipo gque denominaremos agresivo so-
bre el cue denominaremos timido. El valor -
de la dominancia en el primer intento es Cor
f es un factor de decrecimiento e i es el
nlimero de intento de ganar qgue estd realizan

do el agresivo.

"Esta funcidn nos da el valor de C que va a

utilizar el individuo agresivo para tratar
de vencer al timido. En este modelo el com-
bate no es determinista:aungue el agresivo
tiene ventaja no siempre ganar&. Suponemos
gue su poder estd distribuido normalmente -
alrededor de C, y ganrd el combate con la
consecuente ocunacidn del espacio bioldgico
unidad si el valor escogido aleatoriamente

de dicha distribucidn es mayor que 0 (/17/,
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/18/. 8i no lo es, no sb6lo no ocupa el esopa
cio unidad, sino que su poder disminuye se-
gln la pendiente f. Se ha tomado arbitraria
mente la funcidn lineal como forma mds sen-
cilla de introducir el efecto de desagaste -
del individuo que no consigue ocupar. Se ha
tomado un valor de 1 para la desviacidn es-
tandar de la funcidn normal usada para deci
dir ocuién gana en la competicidén. Valores de
C mayores aue 4 tienen una probabilidad de
ganar del 100% y los menores de -4 una de
perder del 100% ambas aproximadamente. Cuan
do C es menor que 0 el agresivo deja de ser
lo, ya que la nrobabilidad de aanar estd a

favor del timido.

El objetivo de cada individuo es ocupar un

espacio en el medio. Este espacio tiene la
.caracteristica de permitir el desarrollo to
tal del individuo cue lo ocupwa por lo gue -~
no comprende sdlo un espacic fisico sino to
dos los recursos gque el individuo necesita

para llegar a adulto. Los individuos cue al
cabo de cierto nfimero de intentos no consi-

guen ocupar un espacio mueren.

En el modelo se lanzan secuencialmente N in
dividuos en un medio que es un tablero cua-
drado de lado Kl/z. El proceso comienza con
la eleccidn del primer individuo y termina

cuando todos han ocupado un espacio o han -
muerto. En la figqura 1 se ve el proceso com
pleto, y sus partes se explican a continua-
cidn.

2 CION.

En un momento dado tenemos N individuos de
los gue NA son de tipo agresivo, y NB de ti
po timido tal que N = NA + NB. Para escodqer
el tipo gue se va a lanzar al tablerc se eli
ge un nimero aleatorio entre 0 v 1. Si ese
nfimero es menor cue la frecuencia a la que
estd el genotipo agresivo en el medio se lan
za un agresivoj;en caso contrario se lanza
un timido. En ambos casos se resta de la po-

blacidn correspondiente un individuo.

2.3, SIEMBRA.

Se elige un espacio aleatoriamente dentro
del tablero, y se situa al individuo escogi
do en él.

2.4, SITUACION,

El espacio escogido puede estar en tres esta
dos:1libre, ocupado por un individuo del mis-
mo tiro cue el cue ha tocado sembrar, y ocu
pado por uno de distinto tipo. En el primer

caso el que llega lo ocupa. En el segundo, -
como todos los individuos de un mismo tipo -
son indistincuibles, uno se dqueda ocupando y
otro busca un nuevo espacio. Y en el tercer

caso van a competir los dos por el espacio.

2.5, BUSQUEDA.

Se busca aleatoriamente un nuevo espacio con
tiguo al espacio en conflicto de forma que
no se produzcan movimientos de retroceso, es
decir que si en una anterior bisqueda el in-
dividuo venia de un cierto espacio en el que
ha sido rechazado no vuelva a él, y procede
a la bfiscoueda de un nuevo espacio. Si se tra
ta de un individuo agresivo se disminuye su
poder de competencia C al contabilizar el --

nuevo intento.

2.6, COMPETENCIA,

Se elige un nfimero aleatorio de una distribu
cidn normal con media C y desviacidn estandar
1. Si es mayor que 0 gana el agresivo; de lo
contrario el timido. El1 individuo que gana -
ocuna el espacio, y el perdedor tiene que rea

lizar una bisqgueda.

Cuanto menor sea C menor probabilidad de ga-
nar tiene el agresivo. Si un agresivo pilerde,
en cada bGsqueda gue realice su valor C se re
duciri afin mds. Con esto se pretende reflejar
el desgaste cue resulta de no ocupar espacios

y, por lo tanto, no disponer de recursos.

2.7. MUERTE,

Un individuo muere cuando no ha sido capaz de
ocupar un espacio después de un cierto nilmero
de intentos. En este caso por limitaciones de
tiempo de ejecucidn del programa se considera

un midximo de 15 intentos.

2,8, CONTABILIZACION,

Cuando todos los individuos gue han podido --

han ocupado un espacio (y los que no, han --
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muerto), se procede a la contabilizacidn de

los supervivientes.

Si NAO y NBO son los individuos gue entra-
ron a competir y NAl v NBl los supervivien

tes, sus viabilidades se calculan como si-

gue:
Na1
Va = (ileiA)/NAO (?0)
Npp
Vg = (‘Z ViB)/NBO (11)
i=1

siendo Via Y V,p valores aleatorios dis-
tribuidos segfin una normal alrededor de las

viabilidades intrinsecas medias de los tipos
agresivo y timido definidas previamente como
pardmetros de la simulacidn. En el presente

modelo, tal y como se ha vlanteado, el compo
nente mids relevante de la eficacia es 1la via
bilidad por lo ague, aunque en adelante hable
mos de viabilidad, podemos asimilarla a la -

eficacia ignorando otros componentes de &sta.

3, M 0GIA.

Todo el proceso anterior del gue obtenemos pa
ra una frecuencia dada de ambos tipos los va-
lores de sus viabilidades, se repite el niime
ro de veces necesario para aue dichos valores
se encuentren dentro de un margen de confian-
za previamente fijado. Utilizamos para ello
el test de la t de Student.

Se obtienen una serie de ternas de valores
(p,VA,VB) donde p es la frecuencia del tipo
agresivo y VA y VB las viabilidades del agre
sivo y del timido respectivamente obtenidas
seglin (10) y (11) para dicha frecuencia. Es-
tos puntos se ajustan por minimos cuadrados a
funciones de viabilidad lineales:

VA =a, t bA.p

VB = aB + bB.p
siendo a y b la ordenada en el origen y la pen

diente estimadas respectivamente.

A partir de los valores VA y VB se obtienen
los valores de eficacia como w=VA-VB aue nos
van a dar una medida de la supremacia del agre

sivo sobre el timido. Valores de w>0 indican

que la aportacidén relativa del agresivo a la
siguiente generacién es mayor que la del tf-
mido. Por el contrario valores de w<0 nos

indican cue estard en desventaja. Los nuevos
puntos (w,p) se ajustan tambi&n por minimos

cuadrados a rectas:

wo=a. o+ bw.p.

Si la pendiente, bw' es menor que 0 nos indi
ca oue, a medida gue aumenta la frecuencia
del agresivo en la poblacidn, su viabilidad
disminuye. Si ademds, hay un punto pes[O,lj
tal que w(pe)=0, entonces para dicho punto
VA=VB’ es decir, la aportacidn a la siguien-
te generacidn por parte de ambos tipos es -
idéntica. Ese es un punto de equilibrio esta
ble. En la poblacidn, independientemente de
sus frecuencias de partida, los dos tipos -~
van a tender a alcanzar las frecuencias de
eguilibrio P, Y l-pe para el agresivo y el
timido respectivamente. Es ficil ver el moti
vo:si por una fluctuacidn aumenta la frecuen
cia del agresivo disminuiria su viabilidad,
causando esto un retroceso en la frecuencia
hasta el punto de equilibrio. Si, por el con
trario, disminuye su frecuencia, aumentara
su viabilidad volviendo asi otra vez al pun-
to de ecquilibrio. El razonamiento es aplica-
ble también al timido. Una vez alcanzado el
equilibrio, la poblacidn se mantiene oscilan

do alrededor de P, Y l—pe.

Los programas se han realizado en Pascal /3/
(Pascal Turbo 2.0) y se han ejecutado en un
IBM PC.

4. RESULTADOS.

Todos los resultados que se van a mostrar se
han obtenide para valores de K=50 y N=70. Es-
tos valores parecen los mis adecuados dado —--
gue valores menores producen una excesiva —---
fluctuacidén en los resultados, y valores mayo
res no mejoran los resultados excesivamente,
mientras que si aumentan mucho el tiempo de
ejecucidn del programa. En experiencias de com
petencia larvaria en Drosophila, se ha puesto
de manifiesto cue sistemaé de 70 larvas (a las
aque corresponden, tedricamente, 50 unidades de
espacio biolégico aproximadamente) con 0.5 ml.,
de alimento a base de levadura en viales de --

40x8 mm. son adecuados para el estudio de la -
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misma /7/, /10/, /11/.

4,1, EFECTO E LA DOMINANCIA (Co)
Una dominancia mayor o igual que O siempre
va a producir una pendiente negativa en la
funcidn de viabilidad del agresivo, ya gque
cuanto mayor sea su frecuencia en la pobla-
cidén més sufriri sobre si su propia agresi-
vidad. Sin embargo, en contra de lo que DO~
dria pensarse, valores mayores de Co origi-
nan pendientes mayores (véase Tabla 1 y Fi-
gura 2). La explicacidn de esta aparente --
contradiccidn puede verse en la viabilidad
del timido. El efecto de agresidén a dominan
cias altas es tan fuerte sobre el timido --
(Tabla 1, Figura 3) gue afin sufriendo una -
alta competencia intratipica, el agresiveo -
desplaza al timido con tanta fuerza que en-
cuentra menos problemas para ocupar un espa
cio.

efecto se hace méds patente a altas frecuen-
cias del agresivo donde estos sufririn mayor
cantidad de encuentros consigo mismo como --
muestra la Tabla 2 y la Figura 5. La fatiga,
pues, tiene carédcter de seleccidn blanda /17/

/18/.

Hay veces, sin embargo, en las que la mejor

estrategia no es la minima fatiga. En la Ta-
bla 3 y en la figura 6 se puede ver una si-

tuacidén de fatiga &ptima:para un cierto va

lor de fatiga distinto de 0 la funcidn de -

eficacia es mdxima (al menos en la mayor par
te del intervalo de frecuencia). Esto es de-
bido al ecuilibrio entre dos situaciones des
favorables para el agresivo:el sufrir una -
alta fatica disminuye su viabilidad en gene-
ral, pero por otra parte, el no sufrir fati-
ga le produciri, especialmente a altas fre-
cuencias, un alto grado de competicidn consi
qo mismo que disminuird también su viabili--

dad. Este fenémeno de la fatiga Sptima difi-

cilmente podria haberse postulado del plantea
El efecto general que wroduce el aumento de R : T
miento del modelo y es una muestra de la uti-

Co es un aumento de la eficacia del agresi-

vo frente al timido. Este aumento se tradu-
de la
funcidén de eficacia como se puede ver en la

¢e en un crecimiento de la pendiente
Tabla 1 y en la Figura 4.
La accidn de q)se realiza principalmente so-
bre la pendiente de las funciones, actuando
como seleccidn blanda /17/, /18/. En el ca-
so mis interesante, el de la funcidén de efi
cacia que mide la superioridad del agresivo
sobre el timido, se observa gue para valores
bajos de CO la pendiente puede ser negativa.
Esto da una opcidn a la aparicién de eaquili
brios estables si la ordenada en el origen

"lo permite". Como se observa en la Tabla 1
y la Figura 4, hay un punto de ecuilibrio -

estable (pe=0.5) para CO=0.O.

4,2, EFECTO DEL FACTOR DE FATIGA (f)

La fatiga produce una disminucién de la do-
minancia del agresivo, y por lo tanto de su
probabilidad de ocupar un espacio. Esta dis
nminucidén se produce principalmente por el -
encuentro de dos agresivos en el que obliga
toriamente uno de ellos ha de buscar un nue
Vo espacio disminuyendo su dominancia, y en
menor medida en encuentros con timidos a pe

sar de su mayor probabilidad de ganar. Su

lidad de la simulacidn para el estudio de -

sistemas de competencia.

4.3, EFECTO DE LAS VIABILIDADES INTRINSECAS
DE LOS COMPETIDORES.,

Como se puede ver en la Tabla 4, las viabili
dades intrinsecas de los individuos agresivo
y timido son independientes entre si e inde-
pendientes de CO y f£. Su disminucidn produce
una sistemdtica disminucidén de la ordenada -
en el origen, es decir, actfan independiente
mente de la frecuencia por lo tanto, actfian

como una seleccidn dura /17/, /18/.

Distintas viabilidades intrinsecas simplemen
te desnlazan las funciones hacia arriba o ha
cia abajo, pudiéndose aprovechar para generar
ecuilibrios estables. Si por ejemplo, la fun-
cidn de eficacia que estrictamente nos da la
diferencia de viabilidad entre los agresivos
y los timidos es de pendiente negativa pero
no se hace 0 en el intervalo de frecuencias
[0,1], podemos, rebajando la viabilidad in-
trinseca del agresivo, o aumentando la del
timido, reducir la eficacia. Con ello logra-
mos caue se anule en algdn punto del interva-
lo de frecuencias y por lo tanto obtenemos un
equilibrio estable como se ve en la Tabla 5

y en la Figura 7.
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5. DISCUSION Y CONCLUSIONES.

El estudio de las respuestas del modelo para
los diferentes valores de sus tres parame--
tros fundamentales, dominancia, fatiga y via
bilidad intrinseca permite detectar la pre-
sencia de una gran gama de situaciones obser
vadas experimentalmente. La primera de ellas
es la deteccidn de seleccidn devendiente de
frecuencias. En la literatura no es abundan-
te el estudio de modelos matemdticos que ge-
neren eficacias dependientes de la frecuen--
ia (/6&/, /13/, /15/, /14/, /4/). Estas  apor-
taciones son importantes por cuanto tratan -
de ver gué paré@metros relevantes en los pro-
cesos de competencia por recursos (entendi-
dos estos en términos muy generales) pueden
acabar en funciones de eficacia de los com-
petidores dependientes de sus frecuencias re

lativas antes del proceso de compvetencia.

Nosotros hemos puesto de manifiesto que un
modelo en el gue se discretizan los recursos
espacio-temporales en forma de unidades de
supervivencia minima denominadas espacios --
bioldégicos (en /15/ se desarrolla un modelo
en forma parecida) y en el gue intervienen -
al menos dos pardmetros puede generar selec-
cibén dependiente de frecuencias. Dependiendo
de valores especificos de estos par@metros -
se pueden crear situaciones de estabilidad
gue aseguren el mantenimiento de los compe-
tidores en un futuro bajo el mismo proceso
selectivo. De Jong /4/ también encuentra efi
cacias lineales dependientes de la frecuen-
cia con modelos de dos pardmetros relevantes:
cantidad minima de alimento por genotipo pa-
ra llegar a la madurez y tasa de alimenta--
cidn. Auncue los modelos v la simulacidn no
son descripciones totales de los sucesos aue
acontecen en la competicidn por los recursos
si que permiten delimitar cué& condiciones mi
nimas son necesarias para generar estabili-

dad por seleccidn dependiente de frecuencias.

Siguiendo las ideas de Wallace de seleccidn
dura y blanda, en nuestro caso parece claro
que el pardmetro de dominancia modifica las
rectas dependientes de la frecuencia (véase
Tabla 1 y Figuras 2, 3 y 4), conforme al --
efecto esperado en un obroceso de seleccidn
blanda. Los cambios de las pendientes son no
torios pvor efecto de CO y no parece de mayor
interés, cuando se mantiene constante la fa-

tiga y las viabilidades intrinsecas varian

alrededor de una normal de media constante,
el efecto gue sobre la ordenada en el origen
de las funciones de viabilidad y eficacia -
tiene el pardmetro de dominancia. Lo mismo -
se puede decir para el paré@metro de fatiga
respecto a su actuacidn como factor de selec
cidén blanda. Cabe destacar de la fatiga su
dependencia del valor de CO y el curioso —---
efecto de fatiga Sptima detectado (ver Tabla
3 y Figura 6).

También se puede hablar del efecto de selec-
cién dura que presenta la viabilidad intrin-
seca. Como puede observarse en la Tabla 5, -
cuando fijamos la viabilidad intrinseca me--
dia del timido, las funciones de viabilidad
del mismo apenas si se ven afectadas en su
ordenada en el origen y en su pendiente por
la variacibn de las viabilidades intrinsecas
medias del agresivo. La simulacidn efectuada,
vor otro lado, reproduce bastante bien lo que
supone este par@metro en situaciones natura-
les:efecto exclusivo sobre la probabilidad de
supervivencia de un individuo sin incidencia

directa sobre otros.
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TABLA 1.

Efecto de la dominancia (c.) sobre la viabilidad del agresivo (va),
del timido (vx) y la eficacia (w) para los valores de fatiga (f),

viabilidad intrinseca del agresivo (va.) y del timido (ve:) de

0y, 1 y 1 respectivamente.

Co viabilidad - viabilidad r eficacia r
del agresivo del timido
4.0 -0.890p+1.07S -0.89 -0.779p+0.772 1.00 0.509p+0.303 0.98
0.8 -0.379p+1.066 -0.98 -~0.123p+0.613 '-0.52 0.256p+0.453 -0.72
0.0 -0.362p+0.937 -0.89 0.387p+0.554 0.91 -0.749p+0.383 0.99
* Coeficiente de correlacidn.
TABLA 2.
Efecto de la fatiga (f) sobre la viabilidad del agresivo (va), del
timido (vs) y la eficacia (w) para valores de dominancia (Cn)d)y
viabilidad intrinseca del agresiva (va) y del timido (ve,) de
0.8, 1 y 1 respectivamente.
f viabilidad re viabilidad r eficacia r
del agresivo del timido )
0.0 -0.379p+1.066 0.98 -0.123p+0.413 -0.52 -0.256p+0.453 -0.72
-0.1 -0.2842p+0.928 0.99 -0.040p+0.442 ~0.20 -0.202p+0.287 -0.68
-0.5 -0.214p+0.828 0.87 -0.249p+0.611 0.91 -0.97

~0.463p+0.217

* Coeficiente de correlacidn.

TABLA 3,

Efecto de la fatiga (f) sobre la viabilidad del agresivo (va), del:

timido (vn) y la eficacia (w) para valores de dominancia (co),
viabilidad intrinseca del agresivo (Vai) y del timido (vg,) de
0, 1 y 1 respectivamente.

viabilidad r*
del agresivo

viabilidad r

eficacia r
del timido .

0.0
-0.1
-0.5
-1.0

-0.290p+1.075 -0.89 -0.799p+0.772 1.00 0.509p+0.303 0.98
—=0.238p+1.067 -0.78 -0.924p+0.812 0.98 0.686p+0.255 0.93
—0.300p+1.078 ~0.88 -0.668p+0.747 0.99 0.368p+0.331 0.87
—0.347p+1.068 -0.95 -0.489p+0.702 0.97 0.142p+0.366 0.56

* Co

eficiente de correlacidn.
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TABLA 4.

Efecto de diferentes pares de viabilidades intrinsecas normalmente

distribuidas del agresivo y del timido
viabilidad del agresivo,

(co) y fatiga

(Vi Y Vi)
del timido y la eficacia,

(f) de 0.8 y -0.5 respectivamente.

sobre la
para dominancia

Via Vag viabilidad r* viabilidad r eficacia T
del agresivo del timido

1.00 1.00 ~0.214p+0.828 -0.87 0.249p+0.611 -0.91 =-0.463p+0.217 =-0.97
0.75 1.00 -0.124p+0.586 -0.76 0.267p+0.616 0.90 -0.391p~-0.031 -0.93
0.50 1.00 -0.095p+0.401 ~-0.83 0.z&7p+0.622 0.92 -0.362p-0.220 -0.99
1.00 0.75 -0.199p+0.808 ~0.82 0.231p+0.449 0.94 -0.430p+0.357 -0.96
1.00 0.50 -0.165p+0.779 ~0.76 0.131p+0.310 0.96 -~0.296p+0.469 -0.91
0.75 0.75 -0.131p+0.397 -0.77 0.181p+0.463 0.91 ~0.312p+0.135 -0.94
0.50 0.50 -0.072p+0.383 -0.81 0.148p+0.304 0.90 -0.220p+0.080 -0.97

* Coeficiente de correlacidn.

del agresivo,
de dominancia
(vim) de 0.8,

(Ca)d s

de fatiga
0 y 1 respectivamente.

TABLA 5.

)

Vs viabilidad r* viabilidad r eficacia r
del agresivo del timido
1.00 -0.379p+1.066 -0.98 =-0.123p+0.613 -0.32 -0.256p+0.456 -~0.76
0.75 -0.881p+0.800 -0.99 -0.123p+0.621 -0.56 -0.127p+0.443 -L.44
0.60 ~-0.232p+0.645 ~-0.96 -0.101p+0.601 ~0.40 -0.130p+0.043 -C.42

* Coeficiente de correlacidn.

Efecto de la viabilidad intrinseca del agresivo sobre la viabilidad
del timido y la eficacia para valores del coeficiente
y viabilidad intrinseca del timido
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Figura 1:

Diagrama del modelo.
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05 )

Figura 2: viabilidad del agresivo (VA) en funcién de su frecuen
cia (p) para tres valores distintos de dominancia (C.),
siendo la viabilidad intrinseca del agresivo (VlA), del
timido (VlB) y la fatiga (f) de 1, 1 y 0 respectivamente.
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Figura 3: Viabilidad del timido (VB) en funcién de la frecuencia
del agresivo (p) para tres valores distintos de domi-

nancia (Co), siendo la viabilidad intrinseca del agre-

sivo (VlA), del timido (VlB) y la fatiga (f) de 1, 1 y
0 respectivamente.
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1 LI ()TESAI ) F)

Figura 4: Eficacia (w) en funcién de la frecuencia del agresivo
(p) para tres valores distintos de dominancia (CO),
siendo la viabilidad intrinseca del agresivo (VlA)’ del

timido (VlB) y la fatiga (f) de 1, 1 y 0 respectivamente.

—_
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Figura 5: Eficacia (w) en funcidén de la frecuencia del agresivo (p)
para diferentes coeficientes de fatiga (f), siendo la via-
bilidad intrinseca del agresivo (VlA), del timido (VlB) y
el coeficiente de dominancia (CO) de 1, 1 y 0.8 respecti-

vamente.
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IOI.BI I 'p_

Figura 6 : Eficacia (w) en funcién de la frecuencia del agresivo (p)
para diferentes coeficientes de fatiga (f), sSiendo la viabi-
lidad intrinseca del agresivo (VlA)’ del timido (VlB) y el

coeficiente de dominancia (Co) de 1, 1 y 0 respectivamente.
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Figura 7 Eficacia (w) en funcién de la frecuencia del agresivo

(p) para diferentes valores de la viabilidad intrinseca
del agresivo (VlA), siendo el coeficiente de dominancia
(CO), la fatiga (f) y la viabilidad intrfinseca del tfimi-

do (VlB) de 0.8, 0 y 1 respectivamente.



	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	
	



