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REsuMEN. La programacién dindmica es un proceso de optimizacion que permite obtener una
secuencia de decisiones que configuran una solucién éptima a un problema determinado. Este
trabajo utiliza esta técnica en el estudio de la migracién de salménidos durante la primera etapa de
vida, que se desarrolla en los arroyos donde las hembras depositan sus huevos. El desplazamiento
dejuveniles durante su permanencia en el arroyo depende de las necesidades de cada edad y de la
condicién del ejemplar relativa a la oferta del ambiente. Nuestro objetivo fue modelar este proceso,
con el fin de reconstruir el recorrido éptimo que permite al individuo ingresar al lago en las mejores
condiciones para su supervivencia y encontrar, a partir de ello, relaciones entre la dindmica del
proceso de migracién y las condiciones de los individuos medidas a través del peso. El arroyo en
estudio se dividi6 en tres sectores caracterizados a través de los tipos de sustrato y cobertura. El
sector I (superior), posee mayor proporcién de cubiertas, es poco profundo, con socavones, troncos,
raices y carpetas flotantes de hojas, y sustrato grueso. El sector II (medio) presenta una proporcién
intermedia de cubiertas: socavones, vegetacién sumergida y marginal, escasos troncos y ramas,
con sustrato fino. El sector III (préximo a la desembocadura) tiene escasa proporcién de cubiertas,
muy diversa, sustrato heterogéneo, torbellinos, correderas, y lugares de mayor profundidad. El
modelo mostré la eleccién del sector I por parte de la mayoria de los ejemplares de bajo peso y
edades tempranas, desplazamientos paulatinos al sector II, donde se observan peces de edades
y pesos intermedios, y permanencia sostenida de individuos de mayor peso y edad en el sector
III. Esto dltimo responderia a una mayor capacidad de aprovechar las profundidades y mejores
condiciones de adecuacién a correderas y torbellinos. La programacién dindmica permitié obtener
la respuesta 6ptima al problema de reconstruir el recorrido del individuo durante su estadia en el
arroyo, incorporando datos observados, procesos estocasticos y considerando simultaneamente el
peso, edad, competencia, caracteristicas del ambiente, y variables de comportamiento, relacionadas
con alimentacién y bisqueda de proteccién.

[Palabras clave: optimizacién, migracién de salménidos juveniles, Patagonia]

ABSTRACT. Dynamic programming in migration processes studies: Dynamic programming is an
optimization process that allows obtaining a decisions sequence that gives an optimal solution
of a problem in study. This work applies this tool to study the displacement of young salmonids
during their stay in their natal stream. This displacement depends on their needs, according to
their age and physical condition, but it is also related with the environment offer. Our objective
was to model this process by mean of the dynamic programming, in order to describe the optimal
journey that guaranties to fishes the future survival. From the model, we could reconstruct optimal
journeys; find out relations between the migration process and individual weights. We divide the
stream in three sectors, characterized through substrate and cover types. Sector I (superior) has
higher cover proportion, low deep; erode bank, logs, roots, floating leaves, and thick substrate.
Sector II (middle) has an intermediate cover proportion: erode bank, submerged and marginal
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vegetation, few logs and branches, with thin substrate. Sector III (near to the estuary) has low
cover proportion, very diverse, heterogeneous substrate, runners and deep sites. The model
shows that sector I is chosen especially by low weights and early ages individuals, with gradual
displacements to the sector II, mostly occupied by mean weight and age fishes. Sector III presents
high permanency of major weight and age fishes. This fact could respond to their better adaptation
capacity to profundity and runners. The model considers simultaneously weight, age, competence,
individual behavior and environmental characteristics related with food and protection supply. The
dynamic programming has been a suitable structure for this problem that incorporates observed

data and stochastic processes.

[Keywords: optimization, juvenile salmonids migration, Patagonia]

INTRODUCCION

La programacion dindmica es un proceso de
optimizacién que, en la mayoria de los casos,
consiste en una secuencia de decisiones que
configuran una solucién éptima a un problema
en el que se deben tomar decisiones en etapas
sucesivas y que condicionan la evolucién fu-
tura del sistema. En este tipo de problemas se
pueden obtener varias (incluso infinitas) solu-
ciones distintas. Mas que un modelo concreto
es una estrategia de resolucién , y la solucién
obtenida esta estrechamente relacionada con
la situacién que se desea modelar. La princi-
pal ventaja de esta técnica es que mediante un
esquema simple de célculo, permite obtener
la 0 las soluciones éptimas de un arbol de po-
sibilidades. La programacién dindmica fue
desarrollada por Richard Bellman (Bellman
1957) y luego extendida en diversas areas
(Howard 1960; Bertsekas 1987; Lew & Mauch
2007). Los usos mas frecuentes han sido en eco-
nomia, ingenieria y robética, y también hay
antecedentes de aplicaciones en ecologia. Se la
utilizé en relacion al forrajeo 6ptimo (Mangel
& Clark 1988; Clark & Mangel 2000), en dina-
mica de reservas naturales (Strange et al. 2006;
Harrison et al. 2008), en estrategias de recons-
truccion de paisajes (Westphal et al. 2003), y
en dindmica de poblaciones (Hanson & Ryan
1998; McCarthy et al. 2001). En procesos de
migracion, se la ha utilizado en aves (Weber
et al. 1998, Farmer & Wiens 1999; Purcell &
Brodin 2007) mientras que no conocemos tra-
bajos de aplicacién de esta técnica a procesos
de migracién de peces.

Para que un problema pueda resolverse por
medio de la programacién dindmica, debe te-
ner una naturaleza secuencial; es decir, debe

poder ser dividido en etapas (i.e., periodos de
tiempo razonablemente elegidos). Cada etapa
debe tener estados asociados, que representan
caracteristicas destacadas del proceso y dan
la descripcién de la condicién del sistema en
una etapa determinada. En cada etapa, una
decisién es el resultado de una eleccién dentro
de un conjunto predeterminado de posibilida-
des, que depende del estado del sistema. En
conjunto, las decisiones constituyen un plan
de accién cuya finalidad es obtener los mejores
resultados posibles en términos del problema
planteado. La decisiéon éptima en cada etapa
depende s6lo del estado actual y no de las
decisiones anteriores y determina cual sera
el estado del sistema en la etapa siguiente.
El método se basa en la optimizacién de una
ecuacién funcional que gobierna el desarrollo
del proceso de optimizacién y que depende de
manera secuencial de los cambios de estado,
sobre la base de decisiones que siguen a un es-
tado inicial. Maximiza en cada etapa la relacion
entre la contribucién inmediata de la variable
de estado elegida, y el 6ptimo de la ganancia
total sobre resto de las etapas ya consideradas.
Si bien cualquier modelo de programacion
dindmica presenta estas generalidades, su
construccion es especifica del problema que
pretende resolver, y la complejidad radica, en
la cantidad de variables incorporadas, en cémo
se relacionan y en la posible incorporacién de
factores estocasticos. Este trabajo aplica la pro-
gramacion dindmica al estudio de la migracién
de salménidos durante la primera etapa de su
vida y permite predecir dénde se dirigird un
individuo en el préximo intervalo de tiempo,
conociendo su edad y su peso. La reiteracion
de este mecanismo nos brinda un recorrido
optimo, basado en el comportamiento de los
individuos en relacién a la alimentacién y a la
busqueda de refugio.
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La primera parte del ciclo de vida de los sal-
monidos se desarrolla en los arroyos donde las
hembras, provenientes de los lagos, depositan
sus huevos. Después de permanecer un tiempo
determinado en el curso de agua, los indivi-
duos ingresan al lago para completar su creci-
miento y alcanzar su madurez sexual (Baiz &
Bello 1997). La migracién a lo largo del curso
de agua esta determinada genéticamente, pero
estd influenciada por las caracteristicas del me-
dio ambiente. Hasta el momento de ingreso
allago, cada individuo se mueve por sectores
del arroyo con distintas caracteristicas, y este
movimiento se basa fundamentalmente en la
biisqueda de alimento y proteccién, que de-
terminan el estado de los individuos en cada
etapa (Bjornn & Reiser 1991). Algunos trabajos
en los que se construyen indices de convenien-
cia de microhébitat para salménidos juveniles
consideran a la cobertura y al sustrato como las
caracteristicas del ambiente que més influyen
en la eleccién de los sitios (Raleigh et al. 1986;
Bozek & Rahel 1991). La cobertura est4 repre-
sentada por caracteristicas naturales de los
arroyos que brindan proteccién y facilitan el
ahorro de energia en relacién a la fuerza de la
corriente (troncos o ramas caidas, vegetacion
suspendida o sumergida, sombra, piedras,
pozones, socavones, etc.). El sustrato guarda
relacién con la procura de alimento (fango,
arena, grava, guijas, guijones y bloques). La
eleccién del tipo de cobertura y sustrato de-
pende de la edad y del tamarfio de los peces y,
en el caso de los distintos tipos de cobertura,
también de la época del afio (Cunjak & Power
1987; Mamcardz & Golonka 1989; Baltz et al.
1991; Bjornn et al. 1991; Gibson 1993). Estudios
experimentales muestran que los salménidos
tienden a optimizar el aprovechamiento de
recursos en pro de su supervivencia. Esto
lleva a suponer que cada individuo se dirigi-
ré a lugares con mejor oferta respecto de sus
necesidades (Raleigh et al. 1986).

Varios estudios han mostrado que el mejor
atributo de sustrato o cobertura es el que
presenta la frecuencia de uso maés alta (Mor-
tensen 1977; Keup 1988). La dieta de los peces
estd asociada al tipo de sustrato, y varia con
la edad. Por ejemplo, la arena y la grava en
general contienen alimentos mas productivos
para salménidos pequefios, aunque la grava
presenta mayor diversidad de alimento y, al
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igual que las guijas y guijones, son utilizados
por individuos de todas las edades. El fango
ofrece alimento adecuado para individuos de
edades intermedias, y la grava para los mayo-
res. En cuanto a la eleccion de cubiertas, los
individuos més pequefios eligen la sombra
proyectada por la vegetacion y las piedras de
tamano mediano (en ese orden), los de edades
intermedias prefieren las cubiertas vegetales
y en segundo lugar los pozones y las piedras.
Los individuos mayores usan ocasionalmente
todo tipo de cubierta, y prefieren los pozones
mas profundos, la vegetacién suspendida o su-
mergida y los socavones. La proporcién total
de cubiertas por sector no brinda informacién
suficiente para describir la migracién en los
arroyos, ya que los individuos seleccionan dis-
tintos tipos de cubiertas segtin su edad, y no
todo tipo de sustrato brinda buenas posibili-
dades de alimento para una edad determinada
(Thorpe 1981; Heggenes 1988).

Conocer el recorrido que realiza un individuo
para llegar al lago con mayor capacidad de
supervivencia futura resulta de interés para
un manejo adecuado de su hébitat. Este reco-
rrido nos brinda informacion diferente, que
completa las estadisticas clésicas en relacion
a las caracteristicas de los individuos en los
distintos sectores del arroyo y a la convenien-
cia de uso de los recursos, ya que muestra en
forma explicita esta dindmica. En el noroeste
de la Patagonia, las poblaciones de salménidos
son importantes tanto desde el punto de vista
econémico como de conservacién de recursos
naturales. A nivel regional se han realizado
algunos trabajos sobre la dindmica de los sal-
moénidos en relacién a dietas y peso, y otros
relativos a cambios ambientales y del manejo
y conservacion de las especies. Ciancio et al.
(2007) encontraron una alta correlacion entre
la densidad de energia (Wanless et al. 2005) y
el peso seco de los ejemplares vinculandolo
con la oferta y la demanda de alimento en los
cursos de agua. Estos estudios muestran que
las distintas dietas contribuyen de manera
cualitativamente diferente en el desarrollo de
los organismos y en su capacidad de supervi-
vencia. Otros trabajos estudiaron los efectos
de los cambios ambientales, demograficos y
de normativas de pesca de los tltimos afios,
sobre el comportamiento, distribucién, e inte-
raccién de las especies y su conservacion, sefia-
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lando la importancia de incluir los resultados
cientificos en la elaboracion de los planes de
manejo que favorezcan la proteccién de espe-
cies de salmoénidos en la region (Pascual et al.
2007; Macchi el al. 2008).

Bajo el supuesto de que cada individuo
ingresa al lago con un peso adecuado para
garantizar su supervivencia, elaboramos un
modelo que permitiera reconstruir el recorrido
6ptimo de los peces en el arroyo y encontrar, a
partir de ello, relaciones entre la dindmica del
proceso de migracion y las condiciones de los
individuos medidas a través de su peso. Utili-
zamos la programacién dindmica estocastica,
ya que para la optimizacién, el método no sélo
evalia una decisién basada en un estado y su
consecuencia inmediata, sino el &rbol comple-
to de decisiones y estados sucesivos.

MATERIALES Y METODOS

Los datos fueron recolectados en el arroyo
Loncochinoco, tributario del lago Gutiérrez
(41°10" S, 71°25” W), en el noroeste de la Pata-
gonia, Argentina (Bello & Hougham 2001). El
arroyo se dividi6 en tres sectores. El sector I
corresponde al curso superior, posee la mayor
proporcién de cubiertas, es poco profundo y
presenta importantes socavones. Se caracteriza
por la presencia de troncos y raices de arboles
grandes y ramas caidas, y se forman carpetas
flotantes de hojas. El sustrato es principalmen-
te de material grueso (bloques y guijas), aun-
que existen grava y arena en cantidades mo-
deradas, y el fango es muy escaso. El sector 1
corresponde al sector medio, la proporcién de
cubiertas es intermedia, y se caracteriza por
vegetacion sumergida y socavones. Presenta
vegetacion marginal y se producen desmoro-
namientos. Hay escasos troncos y ramas y no
hay bloques ni guijones ni raices grandes que
se introduzcan en el arroyo desde la orilla. E1
sustrato es de material fino, principalmente
arena y fango, los bloques son raros y hay
mas grava que guijas. Los sectores I y IT tienen
mayor proporcién de remansos. El sector III,
proximo a la desembocadura, tiene la menor
proporcién de cubiertas pero es muy diversa.
Abundan la vegetacién y ramas sumergidas,
hay socavones, raices de arboles costeros y
grandes troncos caidos. Presenta algunos
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pozones y desmoronamientos y una carpeta
flotante pobre y ocasional. El sustrato esta
formado principalmente por grava y arena
con muchas guijas, los guijones son escasos,
los bloques son raros y la proporcién de fan-
go es inferior a la del sector II. Es el sitio de
mayor proporcién de torbellinos y correderas,
précticamente ausentes en los otros sectores.
Este sitio presenta los lugares de mayor pro-
fundidad (Bello & Hougham, comunicaciéon
personal).

Aproximadamente el 60% de los salménidos
juveniles del arroyo Loncochinoco se movili-
za poco después de emerger de la grava. La
mayoria de los ejemplares que se encuentran
en el arroyo tiene una edad inferior a los dos
afos. Uno de los factores que determinan la
pronta emigracién de los individuos al lago es
la limitacién que impone la capacidad de carga
del ambiente. Los datos (edad y peso) de los
peces utilizados en este modelo corresponden
a las especies trucha arco iris (Oncorhynchus
mykiss), trucha marrén (Salmo trutta) y trucha
de arroyo (Salvelinus fontinalis) (Bello & Houg-
ham 2001). No hemos hecho distinciones por
especie.

Estimacion de pardmetros y desarrollo del modelo

A partir de los datos brutos y de considera-
ciones tedricas respecto a las similitudes de
comportamiento en la eleccién de alimento y
tipo de cobertura (Heggenes 1988; Schiemer &
Zalewski 1992) se definieron ocho grupos de
edad de tres meses de duracién. Para cada uno
se obtuvo el peso medio de los ejemplares. La
unidad de tiempo, que representa una etapa
t, correspondi6 a un periodo de tres meses. Se
defini6 la variable de estado w(t) como el peso
delindividuo en cada etapa t, indicadora de la
calidad de vida. Un individuo puede escoger
ir al sector I, II 6 IIl segtin la etapa y estado en
que se encuentra. Se tomé como variable de
decision u(t) ala eleccién de sector. Llamamos
T a la etapa final, en la cual el ejemplar aban-
dona el arroyo. Se establecieron cinco atribu-
tos de cobertura: Pool profundo y/o pozones,
Vegetacion suspendida o sumergida, Piedras,
Troncos y ramas no sumergidos, y Orilla so-
cavada; y cuatro atributos de sustrato: Fango,
Bloques y guijas, Grava y Arena.
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Para la estimacién de los pardmetros del
modelo se utilizaron los porcentajes de ti-
pos de cobertura y sustrato por sector, y las
frecuencias de uso de cada tipo de cobertura
y sustrato por grupo de edad. Se calcularon
superposiciones de dietas por sector del arro-
yo y por grupo de edad, teniendo en cuenta
la densidad poblacional en cada sector. La
productividad de los atributos de sustrato
(en gramos por unidad de volumen) fueron
tomados de Keup (1988).

Para la elaboracién del modelo, se constru-
yeron diversos coeficientes y funciones que
constituyen en su conjunto las herramientas
para el modelado de la ecuacién funcional.
Se realiz6 un ajuste a una funcién logistica de
los pesos de los ejemplares para las distintas
edades. Se tom6 una banda de confianza del
95% para verificar que los pesos obtenidos
por el modelo en cada etapa se mantuvieran
dentro de ese rango. Llamamos requerimiento
minimo de peso R(t) al extremo inferior del
intervalo que para t se obtiene de esa banda
de confianza. Supusimos que un individuo so-
brevive a la etapa t, si su peso supera el reque-
rimiento minimo R(t). Algunas observaciones
experimentales indican que en los arroyos se
encuentran gran cantidad de peces cuyo peso
es reducido y poca cantidad de individuos con
un peso mayor. El peso se definié como una
variable aleatoriak, con distribucién exponen-
cial negativa ¢(k ). Por otra parte, en el arroyo
los peces estan expuestos a la depredacién,
siendo mayor su exposicién si la zona en la
que se mueven es de facil acceso. Considera-
mos que la supervivencia en el sector u(t) en la
etapa t toma valor 1 con probabilidad B,

Durante el tiempo de permanencia en el
arroyo, los peces eligen, por adecuacién segtin
edad y estado, en primer lugar sitios con abun-
dante cobertura, y luego buscan lugares mas
abiertos (Schiemer & Zalewski 1992). A partir
de esto se definié un coeficiente de cobertura
V., que representa la ganancia 6ptima en peso
enrelacion a la cobertura de cada lugar, que se
obtiene escogiendo los lugares apropiados en
cada edad, de modo que la cobertura brinde
el mayor beneficio posible a su desempefio.
La formulacién de este coeficiente requirio,
para cada grupo de edad, de la elaboracién
un indice por sector C,, a partir del porcentaje
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disponible de cada atributo de cobertura y de
la frecuencia de uso de dicho atributo.

Para medir la ganancia en peso del indivi-
duo segtin el alimento, se tuvo en cuenta la
productividad de sustrato (Keup 1988) y el
hecho de que individuos de edades préximas
tienen dietas similares (Chapman 1966). Se
definié un coeficiente de alimentacion Au(t),
que representa la ganancia éptima en peso
en relacion a los atributos de sustrato y a la
superposicién de dietas por sector y grupo
de edad. Se elaboraron dos indices por sector
para cada grupo de edad: M, calculado a
partir del porcentaje del tipo de sustrato en
cada sector del arroyo, su productividad, y
la conveniencia de uso de cada atributo, y un
indice de similitud de dietas I.. El coeficiente
de alimentacién resulta directamente propor-
cional a M e inversamente proporcional a
I, y al nimero de ejemplares que compiten
por el alimento. I, se estimé a partir de datos
experimentales (Bello & Hougham 2001). La
cantidad de alimento disponible en el ambien-
te se supuso no limitante. A partir de estos
dos coeficientes se construyd la ecuaciéon que
determina la progresion de pesos, es decir,
el cambio de estado de un individuo de una
etapa a la siguiente.

Por ultimo, a partir de la progresién de pe-
sos y de las consideraciones estocasticas se
construy6 la ecuacién funcional que rige el
sistema, la que en forma recursiva optimiza
la ganancia en peso en funcién del recorrido
durante la permanencia del individuo en el
arroyo. La Figura 1 esquematiza el método
de la programacién dindmica y los elementos
que lo componen.

Elmodelo fue programado en lenguaje C. Se
realizaron doscientas corridas del programa
de simulacién variando los parametros de
entrada como peso final y edad de ingreso al
lago del ejemplar (tedricos o de interés). Para
cada peso y edad ingresados, la salida propor-
ciono la secuencia de sectores del arroyo que
describen el desplazamiento realizado por el
individuo hasta su ingreso al lago, que es el
interés de este trabajo, aunque también permi-
ti6 obtener la progresién de pesos.
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Validacion y sensibilidad del modelo

Se calibré el modelo evaluando cambios cua-
litativos en los resultados a partir de pequerias
variaciones en los pardmetros de modo que
para cada etapa t, se verificase que el peso ob-
tenido se encontrara en la banda de confianza
del 95% en todas las pruebas. La calidad del
modelo se certificé a través del contraste de los
resultados en la migracién con datos tomados
en la misma época que los utilizados en el pre-
sente estudio. Consistieron en frecuencias de
edades y pesos de ejemplares de Oncorhynchus
mykiss en los distintos sectores del arroyo Lon-
cochinoco (Bello & Hougham 2001).

RESULTADOS
Construccion del modelo

A partir de la bibliografia y de las caracteris-
ticas descriptivas del sitio de estudio, se cons-
truyé una tabla de distribucién de porcentajes
delos atributos de sustrato y cobertura en cada
sector del arroyo, asi como la frecuencia de
uso de los mismos segtin el grupo de edad.
También se incluyé la productividad estandar
de cada atributo de sustrato y los indices de
similitud de dietas para cada grupo de edad
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(Tablas 1 y 2) (Bello & Hougham, comunica-
cién personal; Mortensen 1977; Keup 1988).
Estos valores son los que se utilizaron para el
célculo de algunos pardmetros del modelo.

Tabla 1. Porcentaje de cada atributo de cobertura
(c)) y de cada atributo de sustrato (s) por sector del
arroyo. La productividad de sustrato (p)) se informa
entre paréntesis.

Table 1. Percentage of cover attributes (c,) and
substrate attributes (s) by stream sector. Substrate
productivity (p,) is showed in brackets.

Sector

Atributos I 1I 1T
Sustrato

Fango (p,=5.5) s, 14 178 11

Bloques y Guijas s, 599 213 291

(p,=1.9)

Grava (p,= 2.3) s, 253 389 385

Arena (p,=0.5) s, 134 22 214
Cobertura

Pool profundo c 0 0 1.4

Vegetacion ¢, 362 635 676

Piedras c, 232 0 2.8

Troncos ¢, 213 77 113

Orilla socavada ¢ 192 269 141

o(3) ?w@ ? o(l)

Figura 1. Esquema conceptual del proceso de optimizacién mediante la programacién dinamica. o(t):
estado (peso) del ejemplar en la etapa t, k: variable aleatoria asociada a w(t), u(t): decisién en la etapa t y

g contribucién inmediata a través de w(t) y de u(t).

Figure 1. Conceptual diagram of the optimization process by mean of dynamic programming. o(t): state
(weight) of the individual in stage t, k;: random variable associated to o(t), u(t): decision in stage t and g

immediate contribution through o(t) and u(t).
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Tabla 2. Frecuencia de uso por grupo de edad de cada atributo de sustrato y cobertura e indice de
superposicién de dietas por grupo de edad para cada sector del arroyo, en porcentaje.

Table 2. Use frequency by age group for all substrate and cover attributes and diet overlapping index by

age group for each stream sector.

Grupo Atributo de sustrato Atributo de cobertura fndice de
de Pool Orilla  similitud
edad Fan- Bloques Are-  pro- Veg- Pie- Tron- soca-  dedietas
T go yguijas Grava na fundo  etaciéon dras cos vada I

1 0 20 60.2 9.7 0 35 17.9 0 16.6 0.1

2 0.5 23.7 67.8 10.5 0 44 16.4 0.5 17.5 0.9

3 29 13.9 69.1 6.1 12.8 45.5 5.1 5.1 8.5 0.7

4 4.2 15.7 71.7 6.9 159 46.9 4.6 4.6 7.9 0.5

5 26.9 5.9 58.8 5.9 34.6 43.3 3.3 29 3.9 04

6 31.1 6.3 59.4 4.6 37.1 50 3.2 3.3 3.2 0.3

7 0.2 17.7 75.8 0.3 41.9 433 3.7 3.8 7.7 0.2

8 0 19.6 85.9 0 423 42 3.8 4.1 8.9 0.1

Los pesos de los ejemplares se ajustaron a
una curva logistica con parametro K =62.5 g,
que representa el peso maximo que puede
alcanzar un ejemplar durante su vida en el
arroyo (R?=0.85) (Figura 2).

El indice relacionado con los atributos de
cobertura y su uso segtn la etapa t resulto:

5
Cu(t) = Z (A 'fi
i=1

donde ¢, es el porcentaje disponible del atri-
buto de cobertura i para el sector u(t) (Tabla 1)
y £, es la frecuencia de uso de ese atributo de
coberturaisegun el grupo de edad tal que per-
tenece el individuo (Tabla 2). Para un t dado,
seglin u(t) sea igual a I, I 6 111, el célculo del
indice anterior permite obtener tres valores.
Denominamos C_ al menor y C,, al mayor.

Se definieron las funciones auxiliares:
V,(t)=1+b.CI*"
V,(t)=1+b.C"

y V,(t) es la recta que une los puntos

C-at+bcs), (Cradncy)

siendo para este caso de estudio b = 4.8 y
a,= 0.5, coeficientes elegidos conveniente-
mente de modo de garantizar la supervivencia
del ejemplar hasta la etapa T, y que su peso
en cada etapa se encuentre en la banda de
confianza del 95%.

Las funciones V (t), V,(t), V,(t) cuyos domi-
nios corresponden a los intervalos

(0’;_31],(;_"1%+a1]y(;+a1’ﬂ

respectivamente, conforman una funcién con-
tinua. El coeficiente V, , de cobertura es, para
cada etapa, la imagen de esa funcién. De este
modo, la ganancia en peso para el individuo
estd completamente asociada a la eleccién de
sector del arroyo en cada etapa t, de acuerdo
al supuesto de que los peces a medida que
van creciendo escogen lugares cada vez mas
abiertos.

El indice relacionado con los atributos de

sustrato, su productividad y su uso segtin la
etapa t resulté:

4
My = D_sipi-fi
i<l

donde s, es el porcentaje del atributo de sustra-
toidisponible en el sector u(t), p, es su produc-
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tividad (Tabla 1) y f, es la frecuencia de uso de
ese atributo para cada etapa t (Tabla 2).

El coeficiente de alimentacidon resultd en-
tonces:

Mu(t)

Au = I[n

donde I, es el indice de similitud de dietas
para cada etapa t (Tabla 2) y n el ntimero de
competidores por sector.

A partir de ello, la progresién de pesos de

una etapa a la siguiente quedé determinada
por la ecuacion:

v+ =y [147,,.4, ]

donde el factor

1 + Vu(t)'Au(t)

es el coeficiente de crecimiento en la etapa t.

80

Peso (gr)
5 3

[*)
=3
L

4 5 6 7 8
Etapa

Figura 2. Regresion logistica (R*= 0.85) entre el
peso del ejemplar y la etapa t (n= 2000). Las lineas
punteadas representa la banda de confianza del
95%. La linea inferior representa el requerimiento
minimo de peso para la supervivencia en la edad
t, R(t). Las marcas son los pesos medios para cada
grupo de edad.

Figure 2. Logistic regression (R?= 0.99) between
weight and stage t (n= 2000). Dashed lines show
the confidence band for 95%. Lower line represents
the minimum weight requirement for survival at
stage t. Marks show the mean weight for each age

group.
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El procedimiento debe maximizar el valor
esperado de la ganancia en peso a lo largo del
recorrido a través de una secuencia de decisio-
nes 6ptimas, por lo que la ecuacién funcional
que gobierna el sistema resultoé:

G (o(t),u(t)) = Zd)(ki e(o@).u) + G, ]

donde t=T-1, ... 1, ¢(k,) es la probabilidad de
la variable aleatoria (k ) asociada a la variable
de estado peso del individuo para la etapa i,
g(o(i),u(i)) es la contribuciéon inmediata a la
ganancia en peso en la i-ésima etapa, siendo
que el ejemplar se encuentra en el estado w(i) y
ha tomado la decisién u(i), y G:l es, el 6ptimo
de G en la etapa i+1.

En cada iteracién, el procedimiento utiliza
como dato de entrada el peso 6ptimo de la
etapa siguiente. De este modo, el proceso
comienza a partir del peso final del ejemplar
(el peso de ingreso al lago), operando hacia
atras. Al maximizar la ecuaciéon funcional
sobre todas las etapas, se maximiza el valor
esperado de la ganancia en peso a lo largo del
recorrido y en consecuencia, se desprende la
secuencia de decisiones (elecciones de sector

Tabla 3. Ejemplos de las salidas del programa.
La columna de la derecha (salida) muestra el
recorrido 6ptimo del ejemplar desde la etapa 0
hasta la etapa T. Las primeras dos columnas son
los datos de entrada del programa: etapa de ingreso
al lago y peso.

Table 3. Program input (weight and stage when
the individual leaves the stream, first two columns)
and output examples (right column). Output is the
optimal journey of an individual from stage 0 to
stage T.

Datos de
entrada Salida
Etapa de
ingreso
allago  Peso
(T) (g) Recorrido éptimodeOa T
7 4723 1 II II II I II I
8 50.10 I I II T O I ImiId
3 4.50 I I I
5 1720 I II I II I
6 2570 1 I 1 II II I
8 4810 I I I 1 II O I 11
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del arroyo en cada etapa) que constituye el
recorrido éptimo buscado.

El andlisis de las salidas del programa se rea-
liz6 sistematicamente eligiendo individuos de
diferente peso y etapa de ingreso al lago. Para
cada ejemplar se obtuvo, el recorrido éptimo
durante su estadia en el arroyo. La Tabla 3
muestra algunos ejemplos de la salida del
programa.

En relacién a la certificacién de calidad
del modelo, la validacion con los datos de
frecuencias de edades y pesos de ejemplares
de Oncorhynchus mykiss reforzo los resultados
obtenidos. Estas observaciones mantienen
las mismas relaciones respecto al uso de los
diferentes sectores del arroyo para distintas
etapas y pesos, que los resultados arrojados
por el modelo.

Sobre la migracion de salmonidos

El anélisis de las salidas del programa mostré
que el desplazamiento de los ejemplares juve-
niles en el arroyo presenta una mayor relacién
con la edad y la oferta del medio ambiente que
con el peso de los individuos. La eleccién del
sector del arroyo dependié mas de los tipos
de cobertura y de sustrato presentes, que
del porcentaje disponible. El porcentaje de
cobertura incidié més en las decisiones que
el de sustrato. Para las corridas del programa
se utilizaron diferentes valores iniciales de
densidad de individuos en cada sector del
arroyo. Esta influyé en menor medida en la
permanencia de los individuos en un sector
que la disponibilidad de alimento y cobertura
mads ventajosos para su edad. Sélo se not6 la
influencia de la densidad en a eleccién del
sector del arroyo para valores muy altos del
nimero de competidores.

El sector I fue escogido con mayor frecuencia
en las primeras etapas de vida de los ejempla-
res, de manera independiente del tiempo de
permanencia en el arroyo y de su performance
al momento de la salida al lago. El sector I1I fue
fundamentalmente escogido por ejemplares de
mas de dieciocho meses, aunque con menos
frecuencia se observaron también individuos
de entre doce y dieciocho meses. Este lugar fue
poco elegido por peces de edades menores a
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doce meses. En general, el sector II fue el més
visitado y el de mayor permanencia de peces
de edades entre cuatro y dieciocho meses. El
aumento en la densidad poblacional implicé
esporadicos desplazamientos de los ejempla-
res mayores de este sector al sector III, donde
no permanecieron durante mucho tiempo. Por
el mismo motivo, aunque en menor escala, se
observaron desplazamientos de los ejemplares
mas pequefios de este sector al sector I, y en
estos casos, la permanencia en el sector I fue
mayor. Se observé que parte de los peces que
dejaban el arroyo antes de los nueve meses,
permanecian un tiempo en el sector IIl antes de
su entrada al lago, mientras que otros abando-
naban el arroyo sin permanecer en este sector.
En cambio, los peces que se iban al lago con
edades entre 9 y 15 meses, no permanecian en
sector Il antes de emigrar (Figura 3).

Aquellos ejemplares cuyo peso fue bajo en
relacién a la edad en el momento de ingreso
al lago (pesos préximos al requerimiento mi-
nimo para esa etapa), eligieron reiteradamente
el sector I y en ocasiones el sector II, pero sin
evidenciar una regularidad respecto a la etapa
en que lo hicieron. En cambio, los ejemplares
cuyo peso era alto en relacién a la edad, al in-
gresar al lago (pesos superiores al promedio)
permanecieron durante las tltimas etapas en
el sector III. Sin embargo, cuando los pesos
fueron demasiado altos para la edad (pesos
proximos al limite superior de la banda de

100

O Ingreso al lago
O sector 111

50 B Sector 11
W Sector |

60 L

40

20

Distribucién de individuos (en %)
|

1 2 3 4 5 6 7 8
Grupo de edad

Figura 3: Distribucién porcentual de los individuos
de cada grupo de edad entre los tres sectores del
arroyo y el ingreso al lago.

Figure 3: Individual distribution per age class

among stream sectors and exit to the lake, in
percentage.
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confianza), se evidenci6é permanencia en los
sectores I y IL.

Dentro de los ejemplares con peso proximo
al limite superior de la banda de confianza,
aquellos con edades superiores a la media
presentaron una tendencia a restringir su
movimiento entre los sectores del arroyo,
mientras que aquellos de edades inferiores a
la media presentaron un desplazamiento mas
activo y diverso.

DiscusioN
Sobre la migracion de salmonidos

Respecto a los antecedentes del uso de pro-
gramacion dindmica en problemas bioldgicos,
este trabajo resulta cercano a trabajos en eco-
logia de comportamiento. En estos trabajos se
utiliza la teorfa de forrajeo 6ptimo orientada
a patrones de movimiento que subdividen el
movimiento en sectores o parches y conside-
ran que la busqueda de alimento y de protec-
cion es oportunista y eficiente (Clark & Mangel
2000; Farmer & Wiens 1999; Purcell & Brodin
2007). El uso de programacion dindmica en
la migracién de salménidos se basa en estos
mismos supuestos, y ademads presenta ventajas
con respecto a los andlisis estadisticos clésicos,
ya que como resultado se obtiene el recorrido
realizado por el individuo en el arroyo que
le permite ingresar al lago en condiciones
Optimas para su supervivencia. Los estudios
sobre migracién de salmonidos, ya sean rela-
tivos al comportamiento (Raleigth et al. 1986;
Bozek & Rahel 1991; Wanless et al. 2005) o a
la elaboracién de planes de manejo (Pascual
et al. 2007; Machi et al. 2008) obtienen resul-
tados acerca de la preferencia de lugar de los
ejemplares a partir de observaciones estaticas
por sector del curso de agua, considerando su
peso, edad y talla. El modelo desarrollado en
el presente trabajo ofrece una visién global de
la dinamica del movimiento de los peces en el
arroyo, y un enfoque predictivo de la misma,
a partir del peso del ejemplar en una etapa
determinada, brindando nueva informacién
que refuerza y completa los resultados esta-
disticos sobre migracién. Trabajos realizados
en otros cursos de agua (Baltz et al. 1991;
Gibson 1993; Baiz & Bello 1997) describen el
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desplazamiento de salménidos juveniles de
diferentes edades y pesos en relacién a tipo
y cantidad de cobertura, y ofrecen resultados
similares a los obtenidos a partir del modelo.
Lo mismo ocurre en relacion a dietas y oferta
del ambiente, donde la descripcién de los
lugares escogidos se presenta en términos de
sustrato (Wanless et al. 2005).

Durante su permanencia en el arroyo, los pe-
ces se desplazan continuamente de un sector, y
la eleccién del sector mas conveniente conjuga
la condiciéon del individuo, sus necesidades
segin el peso y la edad, y la disponibilidad
de recursos de cada sector. El modelo permiti6
evaluar un comportamiento general en el que
se consideran todos los elementos en conjunto,
lo cual resulta de dificil observacion practica.
En términos generales, el modelo prevé la
eleccion del sector I del arroyo por parte de
la mayoria de los ejemplares de bajo peso y
edades tempranas, desplazamientos paulati-
nos al sector II, donde se observan principal-
mente peces de edades y pesos intermedios,
y una mayor permanencia de los individuos
de mayor peso y edad en el sector III. La per-
manencia sostenida de peces de mayor peso
en el sector III responderia a que poseen una
mayor capacidad de aprovechar las profun-
didades y estarfan en mejores condiciones de
adecuacion a correderas y torbellinos (caracte-
risticos de este sector). En mayor medida, los
ejemplares de bajo peso eligen el sector 1. Si
bien no se consideré a la corriente del arroyo
como una variable del modelo, la presencia
de algunos de estos ejemplares en el sector 111
podria deberse méas a un desplazamiento in-
voluntario por arrastre que a una decision del
individuo. Estos resultados coinciden con los
obtenidos por Bello & Hougham (2001), quie-
nes describen la distribucién de ejemplares de
Oncorhynchus mykiss (respecto de edad, pesoy
talla) por sectores del mismo arroyo.

El hecho de que los peces que dejan el arro-
yo a corta edad permanezcan un tiempo en el
sector IIl antes de emigrar podria ser explicado
por las diferencias en los requerimientos de
alimento y proteccién que existen entre ellos
y los ejemplares de edades mayores (Thorpe
1981; Gibson 1993). Como a edades mas cer-
canas estos requerimientos son similares, la
presencia de ejemplares de mayor tamafio y
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edad en este sector explicaria el hecho de que
los peces que abandonan el arroyo con edades
intermedias no permanezcan en este sitio, ya
que en la decisién incidiria la competencia por
los recursos disponibles.

Tomando en cuenta los datos de edad y peso
de los ejemplares en el momento en que aban-
donan el arroyo, se observé que estos valores
eran proximos al valor esperado estimado
por la curva logistica. El modelo predice que
algunos ejemplares con edades similares a las
mas frecuentes de ingreso al lago permanecen
un tiempo mas en el sector III antes de dejar
el arroyo. Estos individuos presentan pesos
proximos al limite superior de la banda de
confianza de la curva logistica, lo cual indica-
ria que en estos casos, el peso incide més que
la edad como elemento decisivo para dejar el
arroyo resultando el peso muy alto una condi-
cién desventajosa para la supervivencia.

En este modelo (como ocurre con cualquier
modelo) se hicieron suposiciones restrictivas
que lo hacen mas manejable en términos mate-
maticos. En particular, se considero constante
el caudal del arroyo a lo largo del tiempo, aun
cuando en situaciones extremas (e.g., sequias
0 exceso de precipitaciones) la diferencia de
caudal podria modificar los resultados de
manera cualitativa. No obstante, la variacion
de los cambios de caudal entre los distintos
sectores del arroyo se ha considerado indirec-
tamente a través de la distribucién y porcen-
taje de sustrato y cobertura. La competencia
fue incorporada en el modelo en el indice de
similitud de dietas y a través del ntimero de
competidores por sector.

Sobre el método de la programacion dindmica

La programacién dindmica ha sido una es-
tructura adecuada para este modelo, y resultd
computacionalmente eficiente, ya que permi-
ti6 obtener de forma sencilla una sucesion de
decisiones que, en su conjunto, constituyen la
respuesta 6ptima al problema global, incorpo-
rando datos observados y procesos estocasti-
cos. Por esta razén, desde el punto de vista
matematico, el desarrollo mismo del modelo
es unresultado y no un proceso metodoldgico.
En tanto un problema se ajuste a la estructura
general de la programacion dinamica, ésta re-
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sulta una herramienta ttil, cuya sofisticacién
depende del problema que se trate. Existen
modelos que pese a incluir en su construcciéon
funciones probabilisticas, se transforman en su
desarrollo de modo tal que el estado en una
etapa queda completamente determinado por
el estado y la politica de decision en la etapa
anterior, como ocurre en este trabajo. Por esta
razoén no es necesaria la consideracién de ré-
plicas, ya que a iguales datos de entrada se
obtiene el mismo resultado.

El modelo desarrollado en este trabajo ha
considerado al tiempo como una variable
discreta. Biscayart (2007) desarroll6 el modelo
continuo que le da fundamento. Los modelos
continuos por lo general son conceptuales y
tedricos, y muchas veces carecen de soluciéon
analitica, aunque su existencia confiere robus-
tez a cualquier modelo discreto que de él se
desprenda. Por otra parte, la discretizacion de
los modelos continuos permite un tratamien-
to matematico més sencillo. Debido a que los
datos de campo necesariamente provienen
de un conjunto discreto de observaciones,
los modelos discretos pueden ser ajustados
sin tener que resolver el problema inverso de
inferir parametros correspondientes a modelos
de tiempo continuo a partir de observaciones
discretas (Ellner & Rees 2007). Los resultados
obtenidos en este trabajo concuerdan con los
del modelo continuo, como lo haré cualquier
discretizacion de la variable tiempo.

Este modelo podria ser aplicado sin cambios
a cualquier arroyo dividido en tres sectores
para describir y analizar la migracién de sal-
monidos. Para ello s6lo deben conocerse los
porcentajes disponibles de sustrato y cobertu-
ra, una medida de la densidad poblacional por
sector, y la progresion de pesos en el arroyo.
El mismo modelo también puede ser utilizado
en arroyos divididos en mads sectores para lo
cual sélo serian necesarias unas pocas modi-
ficaciones del programa.
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