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RESUMEN

La obra de Richard Levins (1930-2016) ha tenido una profunda significacién en la biologia moderna.
Sus ideas han sido fundamentales en el desarrollo de la ecologia, la genética y la evoluciéon. En la
ciencia aplicada sus contribuciones en el manejo de sistemas agricolas y en salud publica han tenido
enorme importancia. En las ideas de Levins ha sido decisiva la influencia de los principios dialécticos
de Hegel y Marx. En ecologia Levins cred, junto con Robert MacArthur, la teoria de la semejanza
limite, que establece la superposicién maxima entre nichos en gremios de especies competidoras, y
representa uno de los pilares de la ecologia de comunidades. Asi mismo, Levins cred el concepto de
metapoblacion, que es la base para entender el comportamiento de sistemas ecologicos en ambientes
espacialmente heterogéneos. En evolucion, Levins es autor del concepto de “fitness set” o conjunto
de aptitudes, que ha sido la columna vertebral de los estudios evolutivos en ambientes cambiantes.
En el manejo de sistemas agricolas, Levins introdujo el enfoque ecologico en el estudio de estos
sistemas, demostrando que la sustentabilidad debe tomar en cuenta la ecologia. Levins también es
autor del analisis de lazos (“loop analysis”), que es una metodologia cualitativa para estudiar sistemas
complejos. Los que tuvimos el privilegio de conocer a Richard Levins lo recordaremos como una
persona excepcional.
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Richard Levins (1930-2016) and the dialectical
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Abstract

The work of Richard Levins (1930-2016) has had a deep influence in modern biology.
His ideas have been fundamental in the development of ecology, genetics and evolution.
In applied science his contributions in the management of agricultural systems and
public health have been very important. The dialectical principles of Hegel and Marx
were very influential in the ideas of Levins. In ecology Levins developed, with Robert
MacArthur, the theory of limiting similarity, which gives the maximal overlapping
between niches in guilds of competing species, and is a cornerstone in community
ecology. Levins also proposed the concept of metapopulation, which is the basis for
understanding the behavior of ecological systems in spatially heterogeneous
environments. Levins created the concept of fitness set, which is the basis in the studies
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of evolution in changing environments. In the study of agroecological systems, Levins
showed that any sustainable management program has to consider the ecological factor.
He also developed the method of loop analysis, useful in the qualitative study of complex
systems. Those of us who had the privilege to meet Richard Levins will remember him
as a nice and noble person.

Keywords: Richard Levins, biological dialectic.

Richard “Dick” Levins falleci6 el 19 de Enero de 2016. Levins puede ser
considerado como uno de los bidlogos mas creativos e influyentes de su
tiempo. Sus contribuciones fueron mayores en todos los campos de la
biologia, habiendo propuesto herramientas y conceptos fundamentales
para el estudio de la ecologia, la
genética y la evolucion, asi como en el
manejo de sistemas agricolas y la
salud publica. Fundamental a sus
contribuciones fue el uso de los
principios dialécticos de Hegel y Marx
(Levins y Lewontin, 1985), donde las
contradicciones y la interconexion de
opuestos son elementos necesarios
para entender la existencia de la vida
como un fenémeno complejo.

Richard Levins (Foto Vishnu Hoff)

En la ecologia moderna Levins cre6 varios conceptos que permitieron
el desarrollo cientifico de la disciplina. La teoria de la semejanza limite
(MacArthur y Levins, 1967) es uno de los pilares de la teoria de
comunidades ecolégicas. En ella, mediante una simplicidad y una
elegancia dignas de las mejores teorias cientificas, se utiliza la idea de
nicho multidimensional de Hutchinson (1957) y los resultados del modelo
dinamico de competencia interespecifica de Lotka y Volterra, para
determinar cual es la maxima superposicion de nichos que permite la
coexistencia de especies competidoras. Con esta herramienta los ecélogos
pueden emprender la tarea de medir el grado de superposicién de nichos
entre especies en condiciones naturales y, comparando los valores de
superposicién experimental con la prediccion de la teoria de la semejanza
limite, hacer inferencias acerca de la naturaleza y magnitud de las
interacciones competitivas entre especies. Asi surge una concepcion
operativa y no tautolégica del principio de exclusién competitiva, que
convierte a dicho principio en una proposicion falsable y por lo tanto
aceptable como teoria cientifica: enunciados anteriores del principio
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indicaban que dos especies solo podian coexistir si explotaban nichos
diferentes, pero como dos especies diferentes siempre tendran nichos
diferentes, no es posible encontrar dos especies ocupando nichos
similares, y el principio es irrefutable; pero la teoria de la semejanza limite
predice una superposicién maxima de nichos superior a la cual ocurre el
desplazamiento competitivo, y es por lo tanto una teoria refutable a priori.
La teoria de la semejanza limite ha sido de gran utilidad para entender la
estructura de comunidades naturales (May, 1974; Abrams, 1983; Mouillot
y col.,, 2005; Schwilk y Ackerly, 2005; Meszena y col.,, 2006; Szabo y
Meszena, 2006; Price y Partel, 2013). En su libro clasico sobre evolucion
en ambientes cambiantes (Levins, 1968), Levins propuso la matriz de
comunidades como una herramienta para entender la respuesta de una
comunidad a perturbaciones, la cual posteriormente fue usada
ampliamente en ecologia comunitaria teérica y experimental (May, 1974).

Richard Levins también es autor del concepto de metapoblacién como
una herramienta para entender la persistencia de especies en ambientes
espacialmente heterogéneos (Levins, 1969). Una metapoblacién es un
conjunto de poblaciones que viven en parches de ambiente favorable,
dentro de los cuales puede producirse la extincion, y entre los cuales se
producen migraciones que hacen posible la colonizaciéon de aquellos
parches en los cuales haya ocurrido la extincion. Si las extinciones no
estan sincronizadas en todos los parches, las tasas de colonizacion y
extincion son de 6rdenes de magnitud similares, y el nimero de parches
es mayor a 20, la teoria de metapoblaciones predice que la fraccién de
parches ocupados llegara a un equilibrio estable. Por lo tanto la
heterogeneidad ambiental permite la persistencia regional a pesar de
existir extincién local. Esta conclusion es de suma importancia en la
ecologia tedrica y aplicada, porque implica que una poblacién puede tener
un equilibrio estable a pesar de no estar sometida a densodependencia, y
que el fraccionamiento espacial puede ayudar a la conservacién de
especies que en ambientes homogéneos tenderian a la extincion. El
concepto de metapoblaciéon ha sido ampliamente usado en la ecologia
tedrica y experimental en las ultimas tres décadas.

En el estudio de la evolucion, Levins (1968) también propuso el uso de
los “fitness set” para entender los cambios evolutivos de una especie en
respuesta a un ambiente cambiante. El concepto central de la teoria de
seleccion natural es el de aptitud (“fitness”). Esta es una combinaciéon
adecuada de supervivencia y fecundidad que mide la tasa de proliferacion
de los tipos de individuos. El tipo de mayor aptitud se podria obtener
usando técnicas matematicas de maximizacion. Pero ¢con cuales
limitaciones para un cierto ambiente? ¢y si el ambiente es complejo, por
ejemplo, cambiante en el tiempo o espacialmente heterogéneo?, ¢y cual es
el repertorio de posibles fenotipos, de posibles mutantes, candidatos a ser
sometidos a la busqueda matematica del 6ptimo? Estas preguntas fueron
encaradas de manera original por Levins en una serie de articulos
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publicados en American Naturalist y Genetics entre 1962 y 1967,
recogidos y unificados luego en un libro decisivo: Evolution in Changing
Environments (Levins, 1968). Resumamos estas ideas.

Supongamos una variable fenotipica f y su funcién aptitud (“fitness”)
en dos ambientes I y II, y que dicha funcién tiene forma de campana, de
modo que los dos ambientes difieren en la ubicacion del maximo. Esta
ubicacién puede diferir poco (Figura 1a) o mucho (Figura 1b). Ahora vamos
a encontrar las aptitudes para cada fenotipo (diferentes valores de f) y los
usaremos como coordenadas de un punto en un sistema cartesiano cuyas
abscisa y ordenada corresponden a dichas aptitudes en uno y otro
ambiente. Al continuar, se va trazando una trayectoria que eventualmente
se dobla, hasta cerrarse. El conjunto encerrado fue llamado por Levins
"fitness set" (conjunto de aptitudes). Este conjunto tiene forma de pera con
la parte ancha alejada del origen de coordenadas y la mas angosta muy
cerca de ese origen. El borde del conjunto contiene los puntos candidatos
a maximizar la aptitud. Este borde sera céncavo (Figura 1d) o convexo
(Figura 1c) dependiendo de si las campanas de aptitud difieren mucho o
poco en la ubicacién de sus respectivos maximos. Es de hacer notar que
dichas campanas diferiran mas en la ubicacion de sus maximos cuanto
mas diferentes sean los ambientes o mas especializacién haya ocurrido a
cada ambiente.

(a) (b)
amb. | amb. Il amb. | amb. Il

fitness
fitness

(c) (d)

fitness en amb. Il
fitness en amb. Il

fitness en amb. | fitnes en amb. |

Figura 1. Curvas de “fitness” en funcién de un caracter fenotipico para ambientes similares (a), y
ambientes diferentes (b). Se muestran también el “fitness” en un ambiente en funcién del “fitness”
en otro ambiente, para ambientes similares (c) y ambientes diferentes (d).
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Veamos ahora cémo caracterizar un ambiente heterogéneo. Levins usa
una metafora tomada de la apariencia de la granulacién del fondo de una
fotografia para referirse al reparto de los dos tipos de ambiente: grano fino y
grano grueso. Si los individuos pueden pasar repetidamente de uno a otro
grano en el curso de una vida individual, el grano es fino. Si los individuos
emplean sus vidas enteramente en una u otra de las unidades de ambiente
(granos) esto indica grano grueso. Si el grano es fino, el individuo experimenta
el ambiente como una sucesion de condiciones (I y II) y asi aparecen ante el
individuo como un promedio, que es el mismo para todos. Si el grano es
grueso, el ambiente se presenta a los individuos como alternativas I y II.
Entonces, en ambientes de grano fino habra que buscar como éptimo al punto
del borde del fitness set que maximiza el promedio pWi1+(1-p)W2, donde p es
la frecuencia del ambiente I y (1-p) la del II, y W1 y W2 las aptitudes en ambos
ambientes, respectivamente. En cambio, si el grano es grueso, la funcién a
maximizar sera WipWz(1-p). Entonces, si el fitness set es convexo (ambientes
Iy Il parecidos) y el grano fino, la estrategia 6ptima sera ser generalista (Figura
2a), y un resultado similar se obtiene con set convexo y grano grueso (Figura
2¢). Si el set es concavo (I y II muy diferentes) y el grano fino, es 6ptimo
especializarse en el ambiente mas frecuente (Figura 2b). Grano grueso y set
concavo favorece una solucion mixta: polimorfismo o bien flexibilidad
individual, que permita adoptar uno u otro fenotipo éptimo (Figura 2d). Este
enfoque ha sido usado para entender diversos problemas adaptativos en
ambientes heterogéneos, sigue aplicandose con éxito.

(a) (b)
pW, +(1-p)W,

pW, +(1=p)W,

fitness en amb. Il
fitness en amb. Il

fitness en amb. | fitness en amb. |

© )
WrW, ™ WEW, 2

fitness en amb. Il
fitness en amb. Il

fitness en amb. | fitness en amb. |

Figura 2. Funciones adaptativas para ambientes percibidos como grano fino: (a) y (b); y ambientes
percibidos como grano grueso: (c) y (d).
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En los escritos de Levins acerca de la evoluciéon permean las ideas
dialécticas (Levins y Lewontin, 1985). La interaccién entre un organismo
y su medio ambiente bibtico y abiotico es entendida como una tensién que
se resuelve mediante cambios genéticos que conducen a un nuevo estado
de las partes interactuantes. Este nuevo estado creara una nueva tensiéon
que precisara de nuevos cambios para ser resuelta, y asi sucesivamente.
Segun Levins, el no haber considerado la capacidad de cada una de estas
partes de actuar sobre la otra, ha conducido a numerosos errores y
omisiones en los estudios evolutivos.

Aunque no bien apreciado, Richard Levins también propuso el
analisis de lazos (Puccia y Levins, 1985; Awerbuch y col., 2002), una
herramienta de gran utilidad para reducir las dimensiones de un sistema
dinamico y para revelar las interconexiones entre los elementos de un
sistema que no interactiian directamente. La técnica del analisis de
lazos permite predecir la dinamica de un sistema de varias variables,
conociendo tan solo el signo del efecto que tiene cada variable sobre las
otras, y es por lo tanto un poderoso método para estudiar sistemas en
los que solo se conocen caracteres cualitativos, y no cuantitativos, de las
relaciones entre variables.

Algunas de las ideas mas recientes de Levins surgen del estudio de la
estabilidad en la varianza de las interacciones entre especies (Levins y
Tchuenche, 2006) y la Ley de Schmalhausen, que sostiene que sistemas
bajo stress son mas susceptibles a cambios en variables cuyos impactos
serian de otro modo insignificantes para la biologia de los organismos
(Lewontin y Levins, 2007).

En los campos del manejo de sistemas agricolas y salud publica, Levins
hizo contribuciones fundamentales al demostrar la necesidad de
incorporar principios ecologicos y evolutivos en el entendimiento de las
fallas de soluciones “magicas” a problemas que ponen en peligro la
supervivencia de nuestra especie (Levins, 2010). Esta es una faceta de la
vida de Richard Levins a veces subestimada o totalmente obviada, y esta
relacionada con sus importantes y pioneros aportes a la agricultura
ecologica. En este sentido, no se debe olvidar que Levins estudié
agronomia en la Universidad de Cornell y que a lo largo de su vida
mantuvo un interés activo por el tema (Levins, 2015). Durante su estadia
en Puerto Rico, Levins vivio en el campo y se dedicé por un tiempo a la
agricultura, y empezoé a desarrollar sus primeras ideas sobre agroecologia,
asi como una gran sensibilidad hacia los aspectos sociales de esta
actividad: “Como granjero en una region pobre de Puerto Rico me di cuenta
de la importancia de la agricultura para la vida de la gente” (Ruiz-Marrero,
2016). En Richard Levins también esta presente una profunda critica a las
formas convencionales (i.e., revolucién verde) de realizar agricultura: “En el
caso de la agricultura, el enfoque reduccionista de las grandes industrias
agroquimicas y las instituciones de investigaciéon subvencionadas por éstas
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es el que predomina... En este caso se aboga por una agricultura a gran
escala altamente dependiente de insumos. Sin embargo, el otro rumbo es el
ecolégico...” (Levins, 2015). En este sentido propone una agricultura que
propende a la justicia social, que toma en cuenta el conocimiento tradicional
campesino y que lo combina con la teoria ecologica moderna (Levins, 2006).

A Richard Levins debemos la introduccién de la teoria ecolégica
matematica en las ciencias agricolas. En este sentido, en una maravillosa
combinacién de elegancia matematica e intuicién ecolégica, se adelant6 a
su época y mostré la importancia del espacio en el manejo ecolégico de
plagas (Levins, 1969), y ya presentaba al pensamiento ecolégico la nocién
de metapoblacién. De igual manera sefialé la necesidad de realizar
evaluaciones integrales de los agroecosistemas (Levins y Vandermeer,
1990), al mismo tiempo que introducia en la agroecologia el analisis de
lazos, las redes ecolégicas y los sistemas complejos. Igualmente indico
formas explicitas para modelar multiples procesos en agroecositemas
(Levins y Vandermeer, 1990), particularmente aquellos relacionados al
manejo de plagas (Levins y Miranda, 2007). Las valiosas ideas de Levins
sobre agricultura se centran en: (i) La unién del conocimiento ecolégico
cientifico con el conocimiento campesino local (Levins, 2006a, 2015), (ii)
El manejo de plagas mediante la autoregulaciéon de las densidades
poblacionales como resultado de interacciones ecolégicas (Levins y
Vandermeer, 1990; Awerbuch y col, 2003; Levins, 2006a; Levins y
Miranda, 2007), (iij La importancia ecolégica y econémica de la
heterogeneidad espacial en los paisajes agricolas (Levins, 1969, 2006a,
2015), y (iv) Un constante recordatorio de la relevancia de una visién total,
integradora de la agricultura (Levins, 2006, 2015; Levins y Vandermeer,
1990), en la cual resaltaba (parafraseando a Hegel, 2010, originalmente
1807) que lo verdadero es el todo (Levins, 2006a).

En el area de la salud publica y la eco-epidemiologia de las
enfermedades vale la pena resaltar tres aportes de Richard Levins. El
primero es el reconocimiento de la naturaleza social, no puramente
“ecologica”, de los patrones de transmision de enfermedades infecciosas,
y de ocurrencia de otras enfermedades, en humanos (Levins y Lopez,
1999). Para esto el argumento de Levins se basa en las siguientes
observaciones. Los riesgos de infeccion o exposicion a agentes téxicos en
diferentes comunidades estan parcialmente determinados por la clase
social de los miembros de una poblacion (Levins, 1995). Por ejemplo, bajo
esta perspectiva se puede entender que en una compafiia bananera
transnacional nunca sera un ejecutivo sentado en un centro financiero
global quien es afectado por la mordedura de una serpiente venenosa o la
exposicion a un agroquimico téxico, sino el recolector de bananos en una
plantacién de una nacién tropical. Sin embargo, la observacién permite
entender por qué ambos tipos de accidentes son mas comunes en una
compania bananera que en otro tipo de compaia, y por qué la compania
bananera no toma acciones para mejorar la situacién (Fallas, 1941;
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Wright, 1990). Cuando este principio se extiende se puede entender que
las relaciones sociales entre humanos también modifican las interacciones
de los humanos con agentes de riesgo para la transmisién de
enfermedades (Levins, 1995). Asi tenemos que, por ejemplo, en una aldea
rural de Panamad, las personas mas pobres tienen un mayor riesgo de
contraer leishmaniasis cutanea pues los materiales de sus casas permiten
que las angoletas (o chitras) descansen en las paredes, en contraposicién
a lo que ocurre en las casa de los miembros mas adinerados de una
comunidad cuyas casas son hechas con materiales que no facilitan la
supervivencia y entrada de angoletas (Chaves y col., 2013). El segundo
aporte fundamental de Levins en el area de salud publica y eco-
epidemiologia de enfermedades fue el reconocimiento de que la aparicion
de nuevos agentes infecciosos sigue patrones ecologicos comunes donde
cambios en ecosistemas, o patrones de comportamiento, pueden llevar a
la ocurrencia de enfermedades en nuevos lugares o en nuevas poblaciones
(Levins y col, 1994). Asi tenemos que los “nuevos” patogenos se
“urbanizan” siguiendo la deforestaciéon de nuevas areas, y que aquéllos que
son mas exitosos en establecerse, son los que tienen insectos vectores
emparentados con otros insectos vectores que estan adaptados a convivir
con humanos, como fue el reciente caso del virus Zika transmitido
originalmente por un mosquito relacionado a Aedes aegypti, éste tltimo su
principal vector en las areas recientemente colonizadas por el Zika (Weaver
y Reisen, 2010). Igualmente, no es de extraflar que patdégenos sigan
patrones de migraciones humanas, como ha sido el caso histérico de
enfermedades de transmisién sexual, bien sea la sifilis, un patégeno
originario del continente americano, conquistando a Europa después de los
viajes de Colon, o la expansion del SIDA-VIH en un mundo globalizado
(Levins y col., 1994). Finalmente, el tercer gran aporte de Levins al area de
la salud publica y la eco-epidemiologia de enfermedades, fue su observaciéon
sobre la importancia de los patrones de variabilidad en la salud de una
poblacién como mas informativos sobre el estado de salud que valores
promedios (Himmelstein y col, 1990). Levins articuld la idea de que, asi
como en evolucion los patrones de variabilidad permiten entender el cambio
en poblaciones a través de generaciones, similares patrones de variabilidad
permiten entender el estado de salud de una poblacion. En este sentido
Levins argument6 e ilustré en varios trabajos céomo promedios iguales
podrian enmascarar diferencias fundamentales en diferentes aspectos de la
salud de una poblaciéon donde, en general, poblaciones mas marginadas
tienden a poseer una mayor varianza en indicadores de salud. Asi, se
observa cémo la variabilidad en la presion arterial e hipertension (Godoy y
col., 2007) y otros indicadores de salud (Factor y col., 2013) son siempre
mas dispersos en poblaciones que experimentan condiciones mas extremas
de un ambiente producto de su marginalizacion dentro de la sociedad.

Desde una perspectiva mas general y abstracta, el trabajo de Levins es

sin duda alguna el que mas claramente ha demostrado la importancia de
las matematicas y la construccion de modelos como herramientas
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fundamentales para entender los fenémenos biolégicos. En ese sentido,
un par de ensayos, sobre los trueques en los conocimientos e inferencias
que se pueden derivar de un modelo matematico sobre poblaciones
(Levins, 1968) asi como las estrategias de abstraccién para manipular
facetas de sistemas complejos (Levins, 2006) formaran parte del arsenal
filosofico que la dialéctica de Hegel-Marx-Levins ofrece para el
entendimiento de los sistemas complejos.

Desde una perspectiva mas humana, los que tuvimos el placer de
interactuar con Richard Levins, siempre tendremos el grato recuerdo de
un ser humano integral, un revolucionario en todos los aspectos que un
ser humano puede serlo, con una gran generosidad y humildad digna de
un profundo aprecio, donde siguiendo a Marx en su undécima tesis sobre
Feuerbach, siempre emple6 la filosofia para cambiar al mundo (Levins,
2008). En este sentido es importante resaltar su deseo por siempre
interactuar con estudiantes y su renuncia al nombramiento como miembro
de la Academia Nacional de Ciencias de Estados Unidos, en solidaridad con
el Pueblo de Vietnam (Levins, 1974), asi como su conviccion de que
cualquier propuesta cientifica que validara las injusticias sociales estaba
equivocada (Levins, 2008, 2010). Aunque ya no esté entre nosotros, s6lo nos
queda parafrasear a José Saramago (2009) cuando dijo que “siempre
acabamos llegando a donde nos esperan”, dandonos cuenta que Levins llegd
a esos lugares y otros, y que sin duda su legado seguira llegando a nuevos
lugares como los de toda persona que intenta cambiar al mundo guiado por
sentimientos sinceros de fraternidad.
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