FACULTAD DE CIENCIAS

EFECTO DE LA COMPETENCIA SOBRE EL RENDIMIENTO Y LA
ARQUITECTURA DE Chenopodium berfandieri Moq. Y
Chenopodium berlandieri ssp. nuttalliae Wilson
(CHENOPODIACEAE).

T E § I S

QUE PARA OBTENER EL TITULO DE:

HORACIO ARMANDO PAZ HERNANDEZ

MEXICO, D. F. 1990



pr—

%‘g Universidad Nacional
:‘\-A

2%  Auténoma de México
UNAM

UNAM — Direccién General de Bibliotecas Tesis
Digitales Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADOS © PROHIBIDA
SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta
protegido por la Ley Federal del Derecho de
Autor (LFDA) de los Estados Unidos
Mexicanos (México).

El uso de imégenes, fragmentos de videos, y
demas material que sea objeto de proteccion
de los derechos de autor, sera exclusivamente
para fines educativos e informativos y debera
citar la fuente donde la obtuvo mencionando el
autor o autores. Cualquier uso distinto como el
lucro, reproduccién, edicion o modificacion,
sera perseguido y sancionado por el respectivo
titular de los Derechos de Autor.



INDICE GENERAL

1 PRESENTACION GENERAL.

Presentacion general. 1
Objetivos ygenerales. 2
Introduccidén: Biologia de las plantas en estudio. 2
Materiales y métodos: Diselio experimental. 4
2 EFECTOS DE LA DENSIDAD POBLACIONAL SOBRE EL RENDIMIENTO.
Introduccién. - ’ ' 11
Modelos de rendimiento. 11
Modelo potencial 12
Modelo inverso 186
Modelo hiperbélico 17
Modelo de Watkinson 18

Sobre el concepto de competencia y su representacién en 21
los modelos de rendimiento densidad.

Pocibilidades de los modelos en el conocimiento de la 24

mecanica de la competencia.

Rendimiento de partes 25
Materiales y métodos 27
Resul tados 28
Discusién 30

3 EFECTOS DE LA DENSIDAD EN MEZCLA SOBRE EL RENDIMIENTO.
Introduccién 45
Un esgquema conceptual basico. 46
Modelos aditivos. 46
Modelos de sustitucion. 48
Criticas a los modelos de sustitucién. 48
Metodologia de superficies de respuesta S8

Materiales y métodos. 60
Resul tados. ’ 62
Discusion. . 67

4 EFECTOS DE LA DENSIDAD SOBRE LA ARQUITECTURA DE LOS INDIVIDUOS.

Introduccién. 84
Materiales y métodos 86

Resul tados. ’ 87



Discusisdn. 89
REFERENCIAS. 106
APENDICE. Modelo de competencia de de Wit. 114



Objetivos Generales.

Describir el efecto de la combetencia intra e interespecifica
sobre cada morfo de Chenopodium, utilizando modelos de superficie
de respuesta.

Describir el efecto de la competencia intra e interespecifica
sobre algunos parametros de la arquitectura de los individuos de
ambos mortos.

Introduccidn General ¢ Biologia de las plantas en estudio

Chenogodiun berlandieri ssp. nuttallice (Wilsond y Chenopodium
berlandiert (Mogl son dos plantas anuales, cuyas poblaciones se
encuentran intermezcladas en los terrenos de cultivo en la zona del
centro de México. Chenopodiun berlandtert ssp. nuttalliae
comtnmente llamada Huauzontle es una planta dosmesﬂicada utilizada
principalmente para el consumo de la inflorescencia (panojad y, con
menor importancia, como quelite (consume de hojasd. Chencopodiun
berlandier! cominmente llamada Quelite cenizo (a la cual nos
referiremos simplemente como quelited es una planta oportunista o
maleza, que coloniza los campos de cultives como maiz, frijol,
chicharo ¥ el mismo huauzontle. Sus hojas son colectadas por la
gente para su consumo.

Estas plantas presentan fuertes diferencias mor foldogicas
detectadas tanto en el campo como en condiciones comdunes vy

controladas (Wilson y Heiser, 1979).

Huauzontle . Quelite cenizo
no dispersa los frutos si dispersa los frutos
semillas grandes C4mmd semillas pequefias C2mmd
reduccidn drastica de presencia de testa (se-
la testa. Ccolor blancol . millas color negro.



Ramas do pequefia longitud ramas de gran longitud
Ramas concentradas hacia ramificacidédn difusa a
el 4pice del individuo todo lo large del tallo

formando una panoja densa.

En virtud de las diferencias morfoldgicas de estas dos
subespecies, en ocasiones se utilizari el término morfo para hacer
referencia a ellas.

Estas diferencias tipicamente corresponden a las encontradas
para sistemas de maleza-cultivo, donde uno de los elementos (el
cultivoe) es una versidén domesticada de la otra C(Harlan, deWet y
Price, 1873).

A partir de amplics estudios sobre la domesticacidén y el origen
.de estas plantas, se ha propuesto que el quelite cenizo puede ser
la forma a partir de la cual se domesticé el huauzontle C(Wilson y
Heiser, 1979).

Ambos morfos son pelinizados principalmente por viento y se ha
demostrade que son interfértiles produciendo descendencia Fi fértil
CWilson y Heiser, 1979). De hecho en el campo parece existir una
gran intergradacién de las formas extremas. Sin embargo, un hecho
de gran intc_;rés es que ambas formas, a vpesar de la hibridacidén,
conservan su identidad.

Dentro de los cultives del huauzontle ocurre un alto
reclutamiento de quelites. Sin embargo sus densidades son
disminuidas por las practicas de deshierbe, siendo mas altas hacia
el final del crecimiento del cultivo Cobservacién personal). Esta
practica parece no ser tan efectiva durante los primeros meses del
crecimiento, debido a la dificultad para diferenciar las plantulas
y Jjuveniles de ambos morfos. Dado que los quel:i.tes también son
aprovechados por la gente, el manrejo de estos en campos de maiz y

otros cultivos es muy variable en el tiempe e incluso de regidn a



region. En el caso del cultivo:.del- huauzontle.al. parecer existe una
atencidén especial debido al riesgo de la pérdida de las
caracteristicas comerciales, que a un largoe plazo pueden conducir
los fenémenos de hibridacidn. (observacidn personal para la zona de

San Andrés, D.F.D.

Materiales y Métodos: Disefio experimental
El presente trabajo se llevé a cabo en el invernadero del
Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autdnoma de
México, durante el verano y otolfo de 1887.

La metodologia y materiales que a continuacidén se describen
corresponden a un experimento general, utilizado para responder las
preguntas expuestas en los diferentes capiftulos.

Disefio experimental.

El disefio experimental consistid de cuatro series de
reemplazamiento sensu de Wit, 1960, cuyas densidades totales
fueron: 115,373,1535 y 2357 ind/m®. Cada linea de reemplazo contd
con S proporciones de siembra : 1:0, 2:1, 1:1, 1:2 , 0:1. Las
proporciones’ : 0:1 y 1:0 representan los monocultives y cuentan
con 3 réplicas , en tanto que las proporciones restantes
corresponden a las mezclas y cuentan con 2 réplicas. (figura 1),
Las unidades experimentales consistieron de cajones fijos de
diferente ér:—;a para cada densidad y de profundidad constante (20
cm.) , los cuales se encontraban integrados a cajas de mayor tamafio
La posicion de cada unidad en el conjunto de las cajas se eligid al
azax;.

El sustrato utilizado fué un suelo de origen velcanico,.
proveniente de bosques _de Pino Encinoc, el cu.al se mezcld y

fertilizdé, afadiendo el compuesto comercial llamado "Triple 17"-a



una” concentracidn deé 0. 2 gr 160 ém® do superficie a sembrar.

Para obtener las plantulas utiiizadas en el experimento, se
germinaron las semillas en un sustrato de agar y nutrientes en
camaras de germinacion tipo comp, a una temperatura de 20 °c ¥ un
':‘otoperlodo de 12 hrs. luz y 12hrs. oscuridad.

Se eligieron los individuos homogeneizando su tamafio en un
intervalo de 2 a 2.5 cm. y se trasplantaron dentro de los lotes
experimentales en un arreglo hexagonal con el fin de homogeneizar
la cantidad de espacic inicial disponible para cada individuo
Cfigura 2). Las plantulas que no sobrevivieron la primera semana
después del trasplante fueron reemplazadas. Para obtener las
proporciones de siembra en los diferentes lotes experimentales, se
sembraron secuencialmente n individuos de la maleza y m individuos
de la cultivada en cada rengldn de la matriz del disefo (figura 2).
El numerc total de individuos de cada morfo, asf{ como el Aarea
inicial disponible para cada individuo por densidad y tratamiento,
se muestran en el cuadro 1.

El experimento se inicid en la tercera semana de'mayo de 1987. A
los cuarenta y cinco dias de montado el experimento, ocurridé un

accidente que provocd la pérdida de aproximadamente el 40% del

diseflo . Este fué parcialmente reemplazado reduciéndose las
proporciones de la densidad maxima (2387 i nd-m®> , a los casos
1:0 , 0:1 , 1:1 , asi comoc el nimero de réplicas de los diferentes

unidades experimentales. En consecuencia parte del experimento se
dosarrolld de mayo a septiembre y el resto de julio a septiembre.
No obstante esta diferencia, en virtud de que todos los lotes
parecen haber alcanzado su mixime rendimiento, los resultados se
analizaron conjuntamente. A

Para cada unidad experimental ,a los sesenta dias de sembrado. se



aplicd de manera homogénea sobre la superficie, una solucidn del
fertilizante “Triple 17" as! como una de urea comercial, ambas a
una concentracidn de CO.1 gr./lOOcmzb.

A los B meses de la siembra se cosechd la pa;Le aérea de taodos
los individuos, a los cuales se registré: altura total y diametro a
la base del talle. Cada individuo se guardd en una bolsa de papel y
fué secado a una t;mperatura de 75°C durante 72 hrs. Posteriormente
se separaron los tallos de las hojas y semillas y se pesd su

biomasa por separado con una precisién de 0,001 gr.
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Figura 1. Disefo experimental, El disefio experimental consiste de 4 lineas de
reemplazamiento sensu de Wit, para densidades totales de: 115 ind/m2;
373 ind/m2; 1535 ind/m2 y 2357 ind/m2. Cada linea cuenta con 5 frecuencias

de siembra: 1:0, .66:.33, .5..5, .33:.66 y 0O:1.



FIGURA 2. Arreglo espacial de los individuos. En este disefio, cada individuo
puede verse como el centro de un hexdgono formado por los individuos méas
cercanos ubicados en las aristas. La distancia entre cualquier par de puntos
es la misma, y por tanto el area inicial disponible para el crecimiento de cada
individuo. Las diferentes proporciones se lograron sembrando las siguientes
secuencias en cada renglon: 1C-0M; 2C-1M; 1C-1M; 1C-2M; 0C~-1M

donde: C = Cultivada y M = Maleza.



Cuadro 1. Area inicial disponible para el crecimiento de un
individuo promedio al comienzo del experimento, de acuerdo a la
densidad de siembra,

Densidad de Area inicial
siembr? disponible
Cind/m?) Cem™)

115 86.71

373 26. 81

1535 6.51

2357 4.24



EFECTO DE LA DENSIDAD POBLACIONAL SOBRE EL RENDIMIENTO



Introduccidn
:"El conocer cromor reaccibnan las plantas a 1a densidad es de gran
importancia tanto para entender los mecanismos implicades en la
regulacién del tamafio poblacional y su dinamica en el tiempo, como
para entender cuiles son sus efectos sobre el rendimiento de los
cultives C(Harper, 1977; Watkinson, 1981; Antonovics y Levin
1880). Es posible reconocer tres fases generales del efecto de la
densidad sobre el desempefic de las plantas. Esta fases son: a) a
bajas densidades la interaccidén entre los individuos es baja y
elefecto sobre el rendimiento es despreciable; en este range ocurre
entonces un incremento lineal de la biomasa por unidad de area
conforme la densidad aumenta. b) a densidades mayores la
interferencia entre los individuos provoca respuestas plasticas
como la reduccién de la biomasa individual promedic Ctamafiod; en
este rango el incremento en biomasa por unidad de area comienza a
frenarse hasta alcanzar un valor independiente de la densidad. ¢) a
densidades mucho mayores, la intérferencia es tan alta , que ocurre
mortalidad de algunos individuos , proceso llamado autoaclareo.
Estas respuéstas han sidoe descritas a partir de relaciones
empiricas, de las cuales se han podido inferir algunos aspectos de
la mecAnica global del proceso. Sin embargo, cabe sefalar que el
grado de interpretacién biclégica de los pardmetros es muy variable
entre los distintos modelos que se han utilizado para describir el
fendmeno de interferencia. Estos modelos se resumen a continuaclén;
Modelos de rendimiento.

Los patrones tipicos en la respuesta del rendimiento por unidad
de 4area con respecto a la densidad consisten en curvas érecientes
monotdnicamente , las cuales convergen de manera'asintética hacia

un maximo independiente de la densidad. poblacional C(figura 3ad.

11



Esto ha sido llamado ley Adel rendimiento final constante (Kira
et.al. ,1953). Por otro lado, el rendimiento individual promedio
disminuye con la densidad de manera inversa o hiperbélica C(Kira
et.al, 19532; Bleasdale y Nelder, 18960; Helliday, 1960; Mead, 1370;
Watkinson, 1980). Este comportamiento se muestra en la figura 3b.

Modelo potencial (Kira, Ogawa y Sakasaki) »

Une de los primeros intentos por describir las relaciones
rendimiento-densidad , es el modelo propuesto por Kira, Ogawa y
Sakasaki C1653). Estos autores proponen que el rendimiento
individual promedic (w) puede ser descrito por dos relaciones; como
una constante a bajas densidades (cuando la interferencia es
despreciable) y como una funcién potencial a densidades donde la
interferencia es intensa. Estas dos situaciones pueden expresarse
respectivamente como:

baja densidad alta densidad
w=C ec.Clad w=k (NDP ec C1bd
donde k y p son constantes Cp > O , k > 0); p ha sido llamado

indice de competencia-densidad C("C-D index'). Estas relaciones se
han obtenido en condiciones experimentales de campo e invernadero
para un amplioc numero de especies, a partir de regresiones lineales
cuando las variables son expresadas en escala logaritmica. En estos
estudios se ha observado que los parametros k y p aumentan conforme
transcurre el crecimiento de las poblaciones a través del tiempo.
El valor de p aumenta desde un valer de O cuando comienza el
crecimiento al tiempo de siembra, hasta alcanzar un valor
aproximado de 1 , cuando el ren‘dimlento total por unidad de Aarea

CW> ha llegado a ser independiente de la densidad. Cuando el

espacio inicial disponible en promedio para cada planta (S = 1/ND
es sustituido por la densidad CN>, el modelo puede expresarse
como:

12
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c)

RENDIMIENTO INDIVIDUAL PROM. (LOG)
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Fig 3. Patrones generales del efecto de la densidad sobre el rendi—
miento esperado de acuerdo al modelo: w = wmax {1 + aN) . La curva
A representa el caso cuando: wmax = 10, a = .03, b = 1, La curva
B representa el caso cuando: wmax = 10, a = .03, b = 2. La curva
C representa el caso cuando: wmax = 10, a0 = .06 , b = 2.5. La gra—
fica a) representa el rendimiento por unidad de area, la grafica b)
representa el rendimiento individual promedio y la ¢) la misma va—
riable en escala logaritmica.



w =k (P ec €2

De aqui se desprende que dada una densidad (N) el efecto de la
limitacién de espacio (S = 1/N) sobre el tamafo individual depende
del valor p. Dado gue el valor de p aumenta conforme los individuos
crecen es posible entender por un lado, a este parémeﬂro como un
indicador de que tan completo es el uso de los recursos contenidos
en el espacio inicial disponible ¢S = 1/N), a medida que los
individuos crecen. Y por otro lado como un indicador de 1la
intensidad de la competencia conforme el crecimiento. Para una
densidad dada N este parametro aumenta conforme los individgos
crecen, hasta el punto donde todos los recursos en S han sido
utilizados. En este punto p alcanza un valor de uno C(Kira et.al.,
1953).

El rendimiento por unidad de aArea puede ser obtenido a partir de
la ec €13, ya que W = w(CN), obteniéndose:

¥ = k(P ec €3)
donde W es el rendimiento por unidad de Area. Puede observarse que
cuando p alcaﬁza su valor maximo (p=1), entonces:
W=k ec (42

es decir el rendimiento es constante. En este caso, k representa el
rendimiento maxime por unidad de Aarea alcanzado por la poblacién
Crendimiento final constanted. Entonces, cuando cada individuo ha
utilizade el total del espacio inicialmente disponible , el aumento
de la densidad es compensado de manera exacta por la disminucidén en
el tamafo individual Cw), manteniéndose el rendimiento total
constante Ckd.

La contribucién mis importante en este modelo es, primero el
enfoque mecanistico, a través de la jidea de que la intensidad o

eficiencia en el wuso del espacio cambia con el estade de
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crecimishtse’ de 'les individuss e:r; :la poblarz;‘ién ,H.I.cr> cual es posible
de estimar con un parametro (p). En segundo lugar, que este
parametro puede reflejar de manera intuitiva la intensidad de la
compelencia. Sin embarge, cabe seRalar que en este modelo no hay un
concepto claro que ligue la intensidad del uso del espacioc conforme
los individuos crecen y, el efecto de la competencia conforme la
densidad va en aumento. Una limitante fuerte en esta propuesta es
la dificultad para saber a partir de que densidades puede
considerarse que la competencia es apreciable, y por tanto cuando
la relacion propuesta cambia de <er constante a potencial
CShinozaki et.al., 198586; Harper , 1977). La dificultad de fondo es
que parte en dos secciones ¥y de manera arbitraria,una respuesta
continua, que en un rango lo suficientemente amplio incluye las
tres fases antes mencionadas.

Modelo inverso (Shinozaki y Kirad

Shinozaki y Kira (19586) propusieron un modelo mAs general que
incluye la respuesta a la densidad en un range amplio de valores.
Este es construido partiendo del crecimiento logistico individual
considerando que los parimetros caracter{sticos del crecimiento son
modificados por la densidad y considerando ademas, que las
poblaciones alcanzan la ley del rendimiento final constante. El
modelo propuesto es el siguiente:

w' = a4+ BN ec €5

donde A y B son constantes, cuyo significado bildgico es poco claro.
Este modelo describe, en escala logari{tmica, una curva con una fase
lineal a altas densidades an&loga a la ec (2 d(donde A es
despreciable , B! = &k y o = 1) y una fase asintédtica hacia A—I'
cuande N tiende a cero. De aqul se desprende que'A_1 representa el

rendimiento maAxime promedic alcanzade por un individuo solitario.

16



Este modelo solo es capaz de describir curvas de rendimiento por
unidad de Area asintdticas, lo cual no ocurre cuando se trata de
describir el rendimiento de alguna parte de las plantas
CBleasdale y Nelder, 1960).

Ademds, dado que este modelo considera p = 1, no es posible
estimar el grado de utilizacidn del espacic conforme el estado de
crecimiento de los individuos Cindice C-D). Se considera que los
individuos ocupan el total de los recursos en cualquier fase, del
crecimiento. La intensidad de la competencia es vista como la tasa
de disminucidén del rendimiento individual conforme la densidad
aumenta:

a = —- dlogCw) 7/ dlogCN) ec (B
Este nuevo descriptor es una funcién de la densidad y es referido a
un estado de crecimiento en el cual, la totalidad de los recursos
inicialmente disponibles para cada individuoc han sido utilizados. Es
interesante sefalar que este medelo y el potencial, enfatizan dos
aspectos complementarios en la descripcién de la intensidad de la
competencia. En el inverso se establece cual es el efecto de la
densidad conforme esta aumenta y, en el potencial se enfatiza que el
efecto real de la densidad aumenta conforme los individuos crecen.
' Modelo hiperboélico C(Bleasdale~Nelder)

Bleasdale y Nelder (188603, propusieron una modificacidn al
modelo inverse Cec 52, la cual permite describir una gama mucho mas
amplia de comportamnientos en el rendimiento por unidad de &area., El
modelo es:

w=CA+ B0 L?

ec C72
donde 8 es una constante mayor que cero, cuyo significado bielégico
es el mismo que el f{ndice C-D en la ec C1). En este casoc ademas, 6

constituye un parametro que da flexibilidad al modelo ya que el

17



compoftan\xenhé de las curvas 'dé Tendimiento - por unidad de area
dependen de este (Mead ,1870). Si € = 1 la ec (7) es idéntica a la
ac (B). En este caso, el rendimiento maximo por unidad de area (WD

converge al valor B—lle , en tanto que el rendimiento individual Cwd

converge a A_l/e cuando N » 0. Si €& < 1 se describe una curva
parabdlica donde el rendimiento por 4rea (W) alcanza un maximo a
clerta densidad (éptima) y entonces comienza a disminuir con la
densidad. Este es el caso para cuando se consideran partes de la
planta tales como raiz , semillas o tallos (Bleasdale, 19662. Si 6 >
1 el rendimientc por area (WD aumenta monotdnicamente. Esta dGltima
situacién ne ha sido reportada en la literatura (Bleasdale ,18686,
Mead ,1970 , Watkinson ,1880). Si bien este modelo permite describir
una gama muy amplia de comportamientos, el significado biolédgico de
sus paréametros es poco claro.

Modelo de Watkinson

Watkinson (1980) propuso una reparametrizacién del modelo de
Bleasdale y Nelder C(1980), generando una estructura idéntica a la
del modele de densodependencia propuesto por’ Hassell (19750 para
describir el crecimiento de poblaciones de insectos con generaciones

discretas. El modelo propuesto es el siguiente:

b

w = wl o+ aNd”™ ec (8D
-1-/6 P
donde v, = CA 2 es el rendimiento miaximo alcanzable por un
individuo aislado C(en ausencia de competenciad, a = (B/A) es el

4rea requerida por una planta para alcanzar un rendimiento woy b
describe la efectividad con la cual los recursos son tomados de esa
adrea (). Todos estos parametros cambian con el tiempo o aumentan
con el estado de crecimiento de los individuos en la poblacidn
CWatkinson, 1984, 1985). Esta versidn tiene la ve;xtaja de que sus

‘parametros tienen una interpretacién biolégica mAs clara y es capaz
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de describir una gamma amplia de comportamientos denscodependientes

CHassell, 1975; Bellows, 1981)., Esta ecuacidédn puede ser utilizada

como una funcién densodependiente para poblaciones anuales de

plantas, cuando Unicamente se considera el rendimiento de semillas

CWatkinson ,1880). Otra mas de las caracterlsticas‘ que  hacen

atractive este modelo es que existen analisis detallados del

comportamiento de la dinamica poblacional, para una buena cantidad

de combinaciones en los valores de los parametros wm y b CHassel,

Lawton y May, 1976). Al igual que en el modelo inverso, la idea de

la intensidad de la competencia es concebida como la tasa de

disminucién del rendimiento individual debida al incremento de la

densidad en una escala logari{tmica. Si representamos el nocdelo en

forma logaritmica; log(w) = logCwm)-b log(14aN), la pendiente es :

d loglw) / d logC(ND = b C aN /1 + oN D, ec (D

La intensidad de la competencia, entonces, es una funcién de la
densidad, as{ como de los parametros b y «, los cuales cambian cen
el estado de crecimiente individual. Es decir, la competencia es mas
intensa a medida que aumenta la densidad poblacional, asi como a
medida gque transcurre el crecimiento., Puede verse que a bajas
densidades la pendiente es funcién de la densidad mientras que a

densidades altas converge al valor b. Es decir:

donde si N0 ; biaN 7 C1 + aN)] 4 0

si N+oo;3 bilaN /7 (1 + aNd)1+ b

Por tal razén el valor del parametro b es utilizado como indicador
del grado de utilizacién de los recursos, asi como medida relativa
o comparativa de la intensidad de la competencia a altas densidades
CHassell, 1975). El parametro a es un factor de escala que esta

relacionado con la densidad a 1la cual 1la intensidad de la
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competencia * eg apreciable’ “CHassell, '1975)." Watkinson "c19805
argumenta que el valor a representa justo el 4rea requerida para
alcanzar el tamaflo individual promedio maximo o potencial Cwm) y
que el valor 1/a representa la densidad critica, antes de que la
interferencia sea apreciable, pudiendo representar la vecindad
ecolégica sensu Antonovics y Levin (1980). Es importante sefialar
que esto constituye una imprecisidén ya que cuando el Aarea
disponible para cada individuc (S=1/N) es igual que o , en la

ecuacidn (8) se tiene;

w=wCl +aa®
™m
w=w »c2® ec C10)
m
es decir , que (a) representa el &rea con la cual el rendimiento

maximo o potencial se ha reducido por una fraccién Ci/Zb). Ademas ,
ya que el modelo prepueste en la Cec.8) sdélo describe un
decaimiento potencial en el rendimiento individwual, incluso a bajas
densidades Cver fig.3bk, cuando N 4+ 0) , no es posible lograr un
estimador de la densidad o el area criticas. equiparables con un
concepto de vecindad ecoldégica. Asimismo el modelo no es el mas
adecuado para describir el efecto a bajas densidades (Bellows,
1981), Este autor destaca , que un modelo mis general, capaz de
describir la fase de denscindependecia a bajas densidades, es el
propuesto por Maynard Smith y Slatkin (18730, cuya forma en el caso
del rendimiento individual seria ;
w =W+ Cai®™ Cec.11)
donde todos los parametros pueden ser interpretados comoc en el
modelo de la ecuacidn 8 y en donde 1/a representa la densidad a la
cual el rendimiento maximo ha disminuido en un 50X C(Bellows ,1881).
Es posible que tal flexibilidad en el modelo permi.ta una descripcidn

mas adecuada de los patrones del rendimiento en plantas. Sin
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embargo, su uso ne ha sido explorado.

Sobre el concepto de competencia y su representacidn en los

modelos rendimiento-densidad.

En todos los modelos antes esbhozados esta implicado de manera
xplicita o implicita que el valor del coeficiente (b,p,8) tiene
relacién con la intensidad de la competencia, asi como con la
eficiencia de utilizacién de los recursos. Ein embargo, por un
lado, dichas relaciones estan poco detalladas y por otro, no es
claro cédmo estos parametros pueden reflejar el concepto bioldégice
de la competencia. A continuacidén se intenta explicitar dichas
relaciones.

La idea intuitiva de la competencia es que se trata de una
interacecién que se lleva a cabo entre individuos por lograr
satisfacer los requerimientos de un recurse o recursos limitados y,
conduce a la reduccidén de la sobrevivencia, crecimiento y
reproduccién de los individuos (Begon, Harper );Tcwnsend. 1986). En
consecuencia habra competencia siempre que la demanda de los
individuos sea mayor que el aporte o cantidad de recursos
utilizables. Su efecto aumentara conforme mayor sea esta
diferencia. $Si suponemos que el 4rea C(a) satisface una cierta
fraccidn fija de la demanda de cada individuo para alcanzar su
tamafo maximo potencial Cwmd, entonces la intensidad de 1la
competencia Climitacidn de recursos), sera inversamente
proporcional a la fraccidén de a que represente la cantidad de
recursos disponibles, dada wuna cierta densidad. Esto puede
desprendese a partir del comportamiento del modelo propuesto en la
ec (8) a altas densidades:

w = meaN)—b ec C12)

si en la ecuacidn introducimos un término que involucre el 4area
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disponible para cada individus €S = 1M, . tenemes’

entonces
w=wCaStHO® : w =‘w csPa® )
m m -
w = meS/a Jb ec €13

de lo cual se.puede desprender, que la intensidad de la competencia
evaluada a traves de la disminﬁcién del tamafo individual, depende
de dos factores: a) el area disponible para crecer, vista como una
fraccidén del Area necesaria para alcanzar el tamao maximo
potencial sin interferencia (S/@), y b) el valor del parametro b,
el cual modula la cantidad real de recursos utilizados en el area
disponible (S/a. Es decir, el factor (Sr/a Db expresa el efecta
real de la densidad en la limitacién de recursos para cada
individuo o la intensidad de la competencia

En las primeras etapas del crecimiento de los individuos en la
poblacién, tipicamente b es menor que uno, lo cual implica que los
recursos contenidos en el area ((S/@) no han sido totalmente
utilizados. En este sentido se: habla de una baja eficiencia de
utilizacidén. A medida que los individuos c¢recen la cantidad de
recursos contenidos en (S/a) van siendo utilizados de manera mas
completa, hasta alcanzar el usoc total cuando b = 1.

Es importante distinguir el caso cuando el efecto de la
competencia es considerado como el efecto que ejerce cada individuo
sobre la poblacidén Cefecto competitive per capitad. En este caso,
el efecto competitivo se concibe como el efecto de la disminucidn
en la disponibilidad de recursos que ejerce cada individuo sobre
los demis organismos de la poblacién (Slatkin, 1975; Connolly, 18980
; Begon, Harper y Townsend , 1988). Es decir. en que medida la’
actividad de cada organismo disminuye la cantidad de recursos

disponibles para sus vecinos. Este concepto puede ser representado

22



[

directamente por la tasa de disminucidn 'ﬁ@l' rendimiento con
respecto a la densidad (dw/dN). Para todos los modelos mencionados,
puede verse que esta funcidn depende del tamafic de los individuos.
Por tanto, dado que el tamafie individual dispinuye potencialmente
con la densidad {(Connolly, 189802, también disminuye el efecto
competitivo per capita. Si nuestra intencidén desde el punto de
vista de la dinamica poblacional es obtener un indice comparativo
de competencia intraespecifica per capita es posible hacerlo
comprando las funcicnes Cdw/dM) para tamaBos individuales iguales
CConnolly, 1980). De nuevo, la magnitud del coeficiente depende de
los parametros wm , a ¥y b, y estara asociado a un estado dado de
crecimiento de los individuos de la poblacidn, independientemente
de la densidad. Por tanto para fines comparativos es posible
utilizar el parametro b como indicador de la intensidad de la
interaccién en un estado de desarrollo dado.

Finalmente , cabe mencionar que en los modeloes propuestos para
animales la interpretacién del parametro de densodependencia b no
se ha enfatizado en términos de la eficiencia de utilizacién de los
recursos , sino mas bien en términos de la severidad de la
interaccidén a altas densidades. Esta severidad ha sido
caracterizada como un gradiente entre dos tipos extremos; “contest'
donde b > 0 implica que existe algin grado de compensacidn entre la
proporcién de muertes y el aumento de la densidad y “scramble"
donde b » oo implica que a altas densidades, la densidad provoca la
mortalidad de todos los individues (Micholson, 1854). Este autor
resalta que la varlable importante es el grade de similitud en la
forma y requerimientos de recursos entre los individuos de la
poblacidén. En la actualidad se ha documentado ampliamente que no

todos los individuos ocupan la misma proporciédn del recurso
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disponible en la poblacién CHarper, 1977; Begon, Harper y Townsend
, 1988) y ademis que la probabilidad de sobrevivencia depende de
esta cantidad CTamm ,1958). Por tanto , el valor de b o el grado de
compensacidn dependera no de la eficacia de utilizacidn de un
individuo promedio’, sino de atributos de la poblacidén tales como
la wvariacién interindividual en la captacién de recursos
Cjerarquias de utilizacidén sensu Harper, 18672, asi como del riesgo
de muerte Ccantidades minimas de recurso requeridas para
sobrevivir). Podemos concluir que en términos del efecto de la
competencia sobre la mortalidad, la intensidad esta relacionada con
los atributos poblacionales antes mencionados, cuyo efectoc seria de
gran intereés explorar tapto en un terrenc tedrico como
experimental.

Posibilidades de los modelos en el conocimiento de la mecanica

de la competencia

Como se ha mencionado anteriormente, el patrdn temporal en b
puede reflejar el proceso de ocupaciédn de espacio disponible para
cada planta conforme esta crece (zona de influencia sensu Mitchell
,1968 en Watkinson, 1884D. La comparacidén de estos valores en
distintas especies o en distintas condiciones, tomando en cuenta
diferentes tiempos de crecimiento, puede reflejar las diferencias
en la eficacia o rapidez con la cual la proliferacién de sus
sistemas de ejes aéreos y radiculares llenan el espacio (Watkinson
219840, Estas comparaciones son interesantes cuando se trata de
conocer la eficacia con la cual diferentes arqditecturas llenan el
espacio. En términos practicos esta comparacidn puede serwvir para
conocer dadas dos especies o condiciones distintas, cuinto hay que
reducir el Area para que el espacio sea utilizado-con una eficacia

dada.

24



Rendimiento de partes.

Uno de los aspectos de mayor interés en las relaciones
rendimiento-densidad es el efecto de la densidad poblacional sobre
el rendimiento de partes de la planta, esto es, sobre hojas ,
semillas, tallos, etc. Desde el punto de vista tedrico, el efecto
de la densidad sobre la produccién de semillas (fecundidad) es uno
de los factores mas importantes en la regulacidén del tamafio
poblacional CHarper ,1977). Desde el punto de vista practico, en
muchos cultivos, come cereales y frutales, el interés se centra en
la produccién de alguna parte de la planta.

Los patrones encontrados en el rendimiento por unidad de Aarea
para las diferentes partes incluyen curvas asintédticas Ccomo el
caso para el rendimiente de toda la plantad asi com curvas
parabdélicas, en las cuales existe una densidad donde el rendimiento
es maximo (Bleasdale y Nelder , 1980; Harper , 19770 (figura 3a
casos A y B, respectivamente)., la forma mas generalizada para
describir estos patrones ha sido establecer una composicién entre
el efecto de la densidad sobre la biomasa total individual Cwd, y
la relacidédn alométrica entre la biomasa total Cw) y la biomasa de
la parte considerada pr) CHozumi, 1954; Kira et al, 19535;
Shinozaki et al, 1958; Bleasdale, 1967; Spitters, 1980; Harper,
1977, Watkinson, 1880, 1981, 1982, 1984, 1985).

La relacidén alométrica. general (sensu Richards, 1953 esta dada
por ;

w =c pr)ﬁ ec (14D
donde ¢ y 3 son constantes. 3 es llamada la constante alométrica y
representa la tasa relativa de crecimiento de la parte p con
respecto a la tasa de crecimiento de toda la planta C(Richards

,1958). El modelo basico de rendimiento puede ser cualquiera de los



discutidos anteriormente.. En par;t;ii:ular,'.':'pafa el ¢ase de ‘el modelo

de Watkinson se puede desarrollar la siguiente expresién:

de la ecuacidn 14 se tiene; ;ﬂp“=7(w VS Rl ec 1%
sustituyendo (8) en (13D, wp = CwnC1 + aN)-b)l/ﬂ Cc)-l/’?
n
rearreglando ; w, = c\vml/ﬁ Py 1 4 PP
o b
y finalmente ; wp = Cwrn JC1 + aN2 ec (182

se tienme el mismo modelo bisico, en donde Cwm‘) representa el
rendimiento maximo de la parte p alcanzado por un individuo sin
interferencia y b‘= bs/3 informa sobre el grado de limitacidédn real
de los recursos asignables hacia la parte p. El valor de b* no
necesariamente es igual a uno y depende de la tasa de asignacién de
energia hacia el crecimiento de esa estructura por parte de la
planta. Vale la pena mencionar gque cuando se ha alcanzado el
rendimiente final constante para la biomasa total, y la parte dada
ha crecido menos rapido que la planta (3 < 1), el coeficiente b“ es
mayor 4que uno y como consecuencia, el efecto real de la densidad
sobre la biomasa de la parte es mayor que el esperado por la
reduccidén del area disponible (ver pagina 15D,

Otra propuesta , planteada por Bleasdale y Nelder C1960), ha
sido uttilizar directamente.un modelo general Ccomo podria ser el
hiperbdlico o el de Watkinson) para el rendimiento de la parte p ,
en el cual los parametros del modelo son estimados de manera
directa. Esta opcidn puede ser ventajosa ya que es posible hacer

pruebas de hipbdlesis sobre los parametros.
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Materiales y Metodos, '

Metodo experimental

Con el fin de obtener los et;ec;t.;:s de V:lg; “densidad’ sobre el
rendimiento de cada morto, se analizé el rendimiento individual
total, asi como el de talleos, hojas y semillas obitenidos en los
tratamientos correspondientes a los monocultivos del experimento
general antes descrito.

Métodos de Ajuste de los Modelos.

Tipcamente los valores de rendimiento individual Cw) obtenidos
en los experimentos de densidad no presentan homogeneidad de
varianzas para las distintos niveles del tratamiento. Por regla
general la wvarianza aumenta hacia los valores mas altos de
rendimiento i.e. valores mas bajos de la densidad C(Nelder 19686;
Mead, 1970). En esta situacién se ha propuesto que la suposicidén
mis cauta es asumir que el log{w) tiene varianza homogénea (Nelder,
1966; Bleasdale, 1866; Mead 1970; Mead y Pike, 1875; Mead y Curnow,
19840 ¥ entonces utilizar esta variable para obtener los paréametros
de maxima verosimilitud C(MLES). Esta suposicién tiene la desventaja
de que Los‘errores obtenidos para los parametros son solo una
fraccidédn de los reales, por lo cual se puede correr el riesgo de
establecer una relacién significativa entre las variables cuando
esta es espuria. Una opcidn en este sentido es ajustar modelos no
lineales wutilizando las variables reales, no obstante ello no
supera el primer problema. Al parecer entonces, la metodologia para
el ajuste parece ser una disyuntiva entre la necesidad de cumplir
con los requisitos de los anilisis de regresidn y el riesge de
crear relaciones espurias.

Con el fin de obtener una relacidén que describiera el cambio del

'rendimient_o individual con la densidad, as{ como de estimar algunos
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parametros de relevancia bicldégica, se procedid a ajustar un modelo
de rendimiento. Se eligid..el .modelo . propuesto por Kira et. . al.
C1953) ver Cec. 1), como un modelo general . que describe el
rendimiento en situaciones donde se hs; alcanzado rendimiento final
constante, con la virtud de incluir parametros con un ‘signix‘icado
bilégi;:o clarc y comparable con otros estudios

Los modelos se ajustaron utilizando tante las variables reales,
asi como las logaritmicas. Los modelos que no presentaron
consistencia en cuanto a las pruebas de hipétesis sobre sus
parametros, con ambos métodos, fueron obviados.

Para este fin se utilizd una rutina de regresién minimizando las

funciones:

2 2

r (log(w)_t—g,LCN)) Yy ¢ ClonghQ) L—gi(N))
donde; g(N) es una funcidn que describe el rendimiento con respecto
a la densidad , para el pesoc seco total de las plantas (wd y el
peso seco conjunto de hojas y semillas thS), respectivamente. Para

evaluar la bondad de los modelos ajustados se obtuvieron los

coeficientes de determinaciédn C ) .

Resul tados.

Efectos de la densidad sobre el rendimiento.

El rendimiento total por unidad de Area presenta una fuerte
variacion no monotdnica con respecto a la densidad, lo cual
sugliere varicidén alrededor de un valor constante (figura da y 4bd.
Para probar esta idea, se realizé una regresioén lineal con la
hipétesis nula de que las pendientes no difieren de cero. Esto fué
aceptadc para ambas formas. El rendimiento de hojas y semillas en
cambio, disminuye con la densidad, siguiendo un comportamiento
potencial (figuras Sa ¥ Sb y cuadro 2). .

El rendimiento total promedico de los individuos disminuyé
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fuertsmente con la densidad péblacional , tanto para el ca§§ de la
maleza como para la cultivada (figuras 6a y Bb). Esta disminucidén
ocurrid con un patrén potencial tipice, que a simple vista en las
graficas no presenta diferencias apreciables entre las formas., Un
comportamiento similar presenta el rendimiento individﬁal para el
caso d-e hojas y semillas (figuras 7a y 7b).

Modelos de rendimiento.

Al ajustar los modelos utilizandeo las variables reales, para la
biomasa total por individuo, tanto para la maleza como para la
cultivada, se observd que el parametro k Crendimiento de un
individuo aislade cuandoc ocurre rendimiente final constanted, ne
fué significativo. Estos presentaron un comportamiento variable
dependiente de los valores iniciales en la iteracién. Sin embargo
el pardmetro b Ceficiencia de utilizacién del recurso por parte de
la poblacidn) se mantuvo estable fluctuando ligeramente alrededor
de 1. Con los modelos logaritmicos, en cambio todos los paranetros
fueron significativos. Ya que los valores k representan
extrapolaciones a regiones muy alejadas del range experimental de
densidades, su valor es altamente sensible a pequefos cambios en el
parametro b. Debido a esta razén, asi como a la inconsistencia
entre los resultados con las diferentes variables, se decidid
estimar este pardmetro por fuera del modelo. Dado que en tode el
‘range de densidades experimentales se alcanzd el rendimiento final
constante se optd por fijar el parametro k obtenido como el
rendimiento promedio por unidad de area para cada morfo. Como antes
se ha mencionado, el rendimiento por unidad de 4rea para la forma
cultivada (334 gr/mZD es mayor que el alcanzado para la maleza (288
gr/sz » en tanto que la eficlencia de utilizacién del recurso no

difirid significativamente del valor 1 para ninguno de los morfos
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Los estadisticos de los modelos ajustados fijando k se muestran en
el cuadro 3.

En el caso del rendimiento de hojas y semillas se encontrd que
el parametro k tampoco fué significative en los modelos de variable
real, en tanto que con la variable transformada si lo fueron.
Debido a esta inconsitencia se decididé no hacer ninguna
interpretacidén acerca de estos valores, y sélo se utilizaron para
la representacidn grafica. La eficiencia de utilizacidédn de recursos
fué significativamente mayor que uno para el caso de la cultivada
en tanto que para la maleza este no difirié de uno Ccuadro 4). las
predicciones del modelc se muestran en las figuras 7a y 7b.

Se exploré el comportamiento de la proporcidn de individuos
reproductivos (que predujercn semillas no vanas) con respecto a la
densidad Cpud. A bajas densidades practicamente todos los
individuos de ambos morfos se reprodujeron Cpme = .96 y pum=
«97). En el caso del huauzontle, la probabilidad de reproduccién
Cpir) disminuyd linealmente con la densidad, hasta un valor donde
el 45 % de los individuos no produjeron semillas Ccuadro 5, figuras
8a y 8b) En el caso de la maleza, si bien la probabilidad de
reproduccidén presenta una fuerte variacién en densidades
intermedias , los valores a altas y bajas densidades (115, 1535
» @357 ind/m® son similares., obteniéndose que no existe un efectoe

Ccuadro 5, figura 8bd.

Discusioén.
Rendimiento total
Si bien se presentd una gran variacién en’ el rendimiento total
por unidad de area, las regresiones realizadas, indican que en cada

uno de los morfos, se mantiene un wvalor constante para todo el

30



a)

28 - -
CaPERENT
26 L]
- -
R4 PREDICHD
(5} 24~
w -
Q
] 224
g
§ 2= n
[=]
=
¥
18—
8
-
1.6
"
B8 20 22 24 26 28 30 32 34
LOG DENSIDAD DE C (ind/m2)
b)
28— - -
EXPERIMENT
2.6 L L]
B - PREDICHO
= 241
Ié" -
- -
3 22
2
o
4 2~
o
b4
W
I 1.8
8
-
1.6+

: "B 20 27 TZx 26 28 50 52 34 -

LOG DENSIDAD DE M (ind/m2)

Figura 6. Efecto de la densidad en monocultive sobre el rendimiento
total por unidad de area. El caso a) corresponde a la cultivada y

el b) a la maleza. El modelo propuesto es: logW = (logk — blogN)N
donde W = rendimiento por unidad de area, N = densidad, b = coefi—
ciente de utilizacion de recursos y k = rendimiento alcanzado

cuando N = 1




Tabla (2) Regresiones lineales del rendimiento total peor unidad de

aArea para la forma a) cultivada y b)) maleza.

fue: y = C + Ax, donde y

= W,

intercepto y la pendiente

ad PARAMETRO

C = 319

A = .032

b) PARAMETRO

C = 289

A = ~-.002

ns = no significativo p >

ES

93.7

. 075

ES

90.7

. 067

.08

gl

. ol

T P
3.4 .019
.42 ns

T P
3.19 .02
-.03 ns

El modelo utilizado
x = N, y G, A son respectivamente el

RE

" .003

. 0001
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Tabla (3] Modelos de regresién para el rendimiento individual total
promedio Cwi_) en monocultive: ad cultivada y b) maleza. Las regresiones

- se realizaron con las variables Cw,LD Yy log Cw,t). Se representa el modelo
w,l = ki. CN‘_-D_b‘, donde w‘,' = rendimiento individual promedic del morfo i,

N.‘= densidad del morfo i, bt = coeficiente de utilizacidn de recursos y
ki= constante de rendimiento cuando Ni. =1. Los subindices ¢ y m se

refieren a la cultivada y la maleza, respectivamente.

MODELO PARAMETRO ES T R®  Ho
a)
we = 334 CNeD ™™ be = 1.005 .017 %+  .042  Cnsd
1og we = 2.52 -bc log Nc be = 1.014 .032 %% .76  Cns)
b
wm = 285 CNm " bm = .995 .033 %+ .749  C(ns)
log wm = 2.45 ~bm log Nm bm = .003 . 024 ok .89 C(ns)

%% = significative a una p < .001
Cns) = no significative p > .05
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Tabla (#4) Modelos de regresion pare el rendimientoc  individualpromedio

de hojas y semillas (whs) en monocultive: &) cultivada y bimaleza. Las

regresiones se regalizaron con  las x)ari-able-.: {whas) vy log{whs). Se

repreeenta el modelo whs = kK, (Ni.) ‘', donde whsi = rendimiento
L A\

individua! promedio hojas v semilias del morfo i, N‘t = densidad del

morfo i, vy k = constante de rendimeinto cuando N = 1.Los subindices
A9 - S

cy mse refieren a la cultivada y la maleza, respectivamente.
MODELD FARAMETRO ES T & Ho
(hi=1)
a)
whae = e (Nc)—bc . ke = 1047.934 &90.358 (ns) .98
be = 1.472 136 XX %
10g whse = 2.52 —be log Nc ke = 2.998 .622 XX .90
be =1.449 -181 X X
b)
whsm = 12845 (Nm)—bm km = 1222.058 4552.2 (ns) .78
bm = 1.377 .784 (ns)
log whamm = 2.45 —-bm log Nm km = 2,864 . 913 0 .90
bm = 1.193 . 180 b 2 {ns) .

¥¥k% = significativo a una p < ,001
*% = gignificativoe a una p < .01
¥ = gsignificativeo a una p ¢ .05

(ns) = no significative p * .05
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semillas por unidad de area, N = densidad, b = coeficiente de
utilizacion de recursos y k = rendimiento alcanzado cuando N = 1
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Figura R Efecto de la densidad en monocultivo sobre la probabi—
lidad de reproduccion de los individuos. El caso @) corresponde a
la cuttivada y el b) a la maleza. En el primer caso la relacion es

significativa @ una P < .001 , en el caso de lo maleza no existe
una relacion significativa.




Cuadro S. Regresiones lineales para la probabilidad de
reproduccidn con resbpecto a la densidad en monocultivo. el modelo
utilizado es: C(Prd°" "= C + AN , donde Pr = raiz cuadrada de la

proporcion de individuos reproductives, C = intercepto, A =

pendiente y N = densidad.El caso a) corresponde a la cultivada y

el bd) a la maleza.

ad
Parametro ES t P R
C =1.024 . 028 36.24 . 0001 .94
A = -,00012 . 00002 -5.88 . 004

b)
Parametro ES t P R
C = .926 . 062 14.86 . 0001 .53

A = -.000005 . 000005 -0.11 . 004



rango de densidades utilizadas. Esto es una de las respuegﬁAs me jor
documentadas en los estudios de densidad CKira et.al.,
1953;Bleasdale y Nelder, 19860; Harper, 18977 y su interpretacién
parece ser clara. En situaciones donde la competencia es intensa
ocurre una compensacidn del rendimiento total, a través de la
disminucién del tamafio de los individuos CKira et al 1953; Harper,
1977). A este comportamiento tipico para la biomasa total por
unidad de 4area se le ha llamado ley del rendimiento final
constante.

Al parecer, el rendimiento individual promedio de cada morfo es
descrito adecuadamente por un modelo que considera un decaimiento
potencial de la biomasa individual en todo el rango de densidades.
Este comportamiento se ha encontrado tipicamente para densidades
donde el efecto de la competencia es intensc (Kira, 1953; Nelder y
Bleasdale, 1980; Mead, 1970; Harper, 1877; Watkinson, 1980). Por lo
cual se infiere que este es el caso para todo el rango de densidaes
utilizadas, incluso desde la mias baja (115 ind/m%.

De hecho, al tiempeo de la cosecha, practicamente en todas las
densidaes del experimento, la eficiencia en la utilizacién de los
recursos disponibles para cada planta (c~d index sensu Kira et al.
1953) fué maxima C(b=1). Es decir, cada individuo ocupo el total de
los recursos inicialmente disponibles. Como se ha mencionado
anteriormente, al nivel de de teda la poblacidn este tiene como
consecuencia que la biomasa total producida por 4rea se mantenga
constante. Es decir que se alcance un tope en la biomasa,
determinado por agotamiento de los recursos.

En términos reales, el Area disponible para cada individuo
representa un espacio o volUmen tanto subterraneo como aéreo donde

se encuentran contenidos los recursos esenciales para las plantas.
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Cual de estosvespacios haya sido totalmente ocupado o, en otras
palabras. cuil de los recursos es.el. limitante, es una pregunta que
no puede se; contestada con el presente.diseﬁo. Si bien el espacio
agreo parece haber sido ccupado par hojas en su totalidad. esto
puede no corresponder a la percepclén de las plantas. Cabe seRalar
que la cantidad de nutrientes agregada al suelo utilizado fué
relativamente baja, por lo cual este recurso pudo haber sido
limitante.

Rendimiento de partes.

Enmn el caso de los modelos del rendimiente de partes de las
plantas, los coeficientes de utilizacién de recursos Cbel son el
producto del reciproco de la constante alométrica de crecimiento
para la parte dada C1/3) y del coeficiente de utilizacidn de
recursos por parte de los individuos b C(Kira et.al., 1853;
Watkinson, 1980). ver ecuacidén (18). En el presente experimento dado
que en ambas poblaciones se alcanzd un coeficiente b = 1, el
coeficiente Cbeb para hojas y semillas representa directamente el
reciprocoe de las constantes alométricas para dichas partes. En
estos términos es claro que en el caso de los individuos del
huauzontle la proporcién de biomasa en pilie destinada a hojas y
semillas disminuye conforme disminuye el tamano de los organismos
por efecto de la densidad. Los individuos del quelite en cambio
parecen tener una respuesta isométrica. Es decir sus individucs
mantienen las mismas proporciones en la asignacién de recursos
hacia diferentes partes, independientemente de la densidad.

En términos del rendimiento, las respuestas anteriores generan
dos patrones contrastantes. Para ambos morfos a bajas densidades el
incremento en el nlmero de individuos necesariaménte implica una

acumulacidén de la biomasa. En el caso del. huauzontle los individuos
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cada vez mas pequefios presentan una menor proporcidn de biomasa
distribuida en hojas y semillas, por--lo-cual  la acumulacidén de
biomasa en la poblacidén alcanza un maxime C(densidad dptimad) y
posteriormente decrece. En el caso de las densidades usadas en el
experimento sdélo se observa la fase descendente Cver figura 3a caso
B). Por esto en términos practicos, séle es posible saber que
existe una densidad donde el rendimiento se optimiza, y que esta es
menor que la densidad experimental mas baja (1185 ind/m?.

En el caso del quelite, debido a que sus. individuos mantienen
isometrfa, el rendimiento conjunto de haojas y semillas se comporta
igual que la biomasa de todo el individuo. La fase de acumulacidn
alcanza un maximo y alli se mantiene. En términos practicos se
tiene que el rendimiento por area de hojas y semillas se mantiene
independientemente de la cliensidad, aunque distribuido en un numero
cada vez mayor de individuos en miniatura.

Es bien conocido que los individuos que experimentan efectos de
la densidad no son necesariamente versiones en miniatura de los
individuos de mayor tamaRo .y se ha propuesto que estos patreones
reflejan cambios en la asignacidn de los recursos a las diferentes
partes C(Harper, 1977). Sin  embargo, cabe aclarar, que esta
interpretacidn requiere de cautela ya que los patrones obtenidos
corresponden a las relaciones de biomasa en pie al momento de la
cosecha y pueden estar influidos por eventos como cambios en las
tasas de pérdida foliar conforme aumenta la densidad y no
necesariamente un efecto sobre la asighacidén de biomasa a los
componentes considerados.

Efectos sobre la probabilidad de reproduccion

Como un patrén consistente en experimentos de densidad, se ha

observado que al final del crecimiento de los individuos la biomasa
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de hojas presenta un comportanuenéo isoﬁétricoro muy cé;caso.cg;ra
et al.,19953; Bleasdale, 19867; Harper, 1977). En contraste, la
respuesta tipica encontrada para otras partes tales como flores,
frutos y semillas consiste en una reduccidén de la biomasa asignada
conforme la densidad aumenta (Kira et.al., 1953;‘ Nelder vy
Bleasdale, 18960; Bleasdale, 1966. 19867; Harper, 1877; Watkinson,
1981). En el presente estudic no fué posible obtener el patrédn para
cada parte., Sin embargo, el comportamiento de la probabilidad de
reproduccidn  indica claramente que entre los morfos existen
diferencias marcadas en los patrones de asignacién a la funcidn
reproductiva. En el caso del huauzontle conforme aumenta la
densidad, el tamafic individual promedio disminuye y la frecuéncia
de individuos que no alcanzan la reproduccidn aumenta. En contraste
para el caso del quelite la frecuencia de individuos no
reproductivos no cambia. Es decir, la densidad afecta la asignacidn
de recursos a la reproduccidn en el caso del huauzontle, en tanto
que para la maleza, si este efecto existe, no es tan fuerte.

En plantas anuales, se ha propuesto la existencia de un tamafic
Ccantidad de energia y recursos) necesarios para disparar 1la
) reproduccidn CHarper ,1977). En el caso del huauzontle es posible
especular la existencia de um umbral de este tipo, ya que conforme
el tamafo individual promedio disminuye con la densidad, la
frecuencia de individuos no reproductivos aumenta. Sin embargo en
el caso del quelite, si existe tal umbral, este debe ser mas bajo,
ya que la probabilidad de reproduccién no disminuye aun para las
densidades mas altas. Esta diferencia parece adn mas critica si se
considera que los modelos de rendimiento predicen tamafios mayores
del huauzontle para tedo el rango de densidades. Cabe seRalar que

si bien una hipétesis de este tipo resulta atractiva, es necesario

43



tomarla con precaucidén ya que recientemente se ha evidenciado que
los recursos limitantes de la reproduccidn no necesariamente estan
correlacionados con la biomasa (Bazzaz, Carlson y Harper, 1973). En
particular el asunto requiere mas cuidade cuando se considera que,
como en el caso de las plantas estudiadas, las ‘estructuras
reproductoras son verdes. Bazzaz, Carlson y Harper (18979 han
mostrado para un grupo numeroso de especies que estas estructuras
contribuyen hasta con un 45% de la fotosintesis necesaria para su
propio desarrollo.

Cambios provocados por la seleccidn artificial.

Las diferencias encontradas en la respuesta de las plantas a la
dencidad parece ser de gran interés en el contexto de la seleccién
provecada por el hombre. Es bien conocido que en todo cultive
seleccionado para la produccidn de grano, como es el caso del
huauzontle, se ha provocado un aumento en la asignacidn de
recursos a ia reproduccidén en condiciones de alta disponibilidad de
recursos (CHarper, 1977). Sin embargo, lozs resultados encontrados
indican que este procesc también ha implicadeo una disminucidén en la
asignacién de recursos a esta actividad en ambientes de alta
densidad o de limitacién de recursos, Es decir, la seleccidn
artificial ha favorecido un mayor rendimiento reproductive, pero a
un mayor costo. Seria interesante explorar si el incremento en la
produccién en formas cultivadas ha implicado modificaciones en el
aporte de energia por parte de las estructuras reproductoras
CBazzaz y Carlson, 1879) asi{i como en la demanda de nutrientes

necesaria para mantener este aporte.
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EFECTO DE LA DENSIDAD EN MEZCLA SOBRE EL RENDIMIENTO



Introduccisény”

Existe una larga historia de trabajos sobre los efectos de la
competencia en condiciones controladas . tantoc en campo come en
laboratorio, los cuales han tenide el objeto de encontrar
principios tanto basicos como tedrices. A un nivel tedrico, se ha
tratado de evaluar la magnitud relativa de la competencia intra e
interespecifica y sus efectos relativos sobre la regulacidén y
dindmica de las poblaciones en el tiempo (Harper, 1977; Watkinson,
1885 ). Por otro lado, se ha tratado de evaluar la similitud en la
utilizacién de los recursos (de Wit, 1960; Harper, 1877) y, aun mas
ra;cientemente. la mecénica de obtencidén de los recursos (Tilman ,
1982) y la invasién del espacio que los contiene C(Harper, 1985;
Franco, 19868; Watkinson, 1888). Desde el punto de vista aplicado,
es evidente que existe un gran interés scbre los efectos de la
competencia interespecifica en el rendimiento de sistemas agricolas
Ccultivo-cultivo o maleza-cultivo). Estos estudios tienen como
objetive encontrar condiciones que maximicen la produccidn, ya sea
de cultivos en mezcla Cde Wit, 1860; Harper,1877), o bien programas
de manejo para reducir el efecto de las malezas (Watkinson, 1885;
Cousens, 1988).

Se han propuesto una amplia gama de modelos experimentales,
para estudiar los efectos de la competencia interespecifica, en(re
los cuales los mas ampliamente usados son los experimentos aditivos
Yy los experimentos de substitucién., Este Gltimo disefo, también
llamade series de reemplazo de de Wit ha sido sin duda 1la
metodologia mis popular. Recientemente, se han expresado criticas
al analisis propuesto por este disefio (Connolly, 1980), as{ como
nuevos modelos metodoldgicos. Entre estos se encuentran algunas

variantes de las series de reemplazo, como  los modelos de



interaccién lecal o-enbre.vecinos.més. cercancs (Silander y Paccala,
1985; Antonovics y Fowler, 198‘3), _‘/ aﬂﬁ métodos alternativos como
los llamados modelos de superficie de respuesta CConnolly, 1985). A
continuacidn se detallan los principales modelosg. las preguntas que
se han pretendido resolver con ellos, asi como sus l.imitaciones
metodoldgicas.

Un esquema conceptual biasico.

Debido a que las plantas son organismos sésiles, la interaccién
competitiva mAs importante ocurre a nivel de los vecinos mas
cercanos CHarper, 1877). Estos vecinos pueden constituir una mezcla
tanto de individuos de la misma especie, as{ como de otras especies
distintas. En este sentido, siempre >que se concibe un sistema donde
ocurre competencia entre especies, en realidad pueden ocurrir tanto
fendmenos de competencia intra como interespecifica. Partiendo de
esta idea, es claro que la magni tud de la competencia
interespecifica en un vecindarioc dado, dependeri de las densidades
relativas de ambas especies o su frecuencia en mezcla. Asi{ para
conocer la importancia de 1la competencia entre especies, es
necesario distinguirla de la competencia intraespec{fica. Harper
C1877) expresa estas mismas ideas enfatizando la descomposicidn de
la densidad en mezcla en dos componentes: ad) la composicidn o
frecuencia de los vecinos mAs cercanos, ¥y b) la densidad total en
el vecindarioc., Una complicaciédn surge ya que estas dos varlables,
frecuencia y densidad cambian en el espacio y tiempo. A la luz de
este simple esquema es posible ubicar cada uno de los diferentes
modelos metodoldégicos propuestos.

Experimentos aditivos.

Una pregunta importante en la agricultura, se refiere a cual es

la magnitud del efecto negative gque una maleza tiene sobre el
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reﬁdimientode un cultive, Com el fin de resolver esta préguntar se
han propuesto los experimentos aditivoes en los cuales se mantiene
una densidad fija de uno de los interactuantes (el cultived y se
establecen tratamientos a lo largo de los cuales, la densidad del
otro interactuante C(Lipicamente una malezad va en aumeﬁto CHarper,
1977). Este modelo ha sido ampliamente usado en sistemas agricolas,
ya que reproduce muy bien lo que ocurre en las invasiones de
malezas a cultives (Harper, 1877; Watkinson, 1881; Silvertown,
1982) y ademias debido a que la interpretacién de los resultados es
relativamente sencilla. Se puede encontrar facilmente en cual
densidad de maleza los efectos son mis fuertes o© comparar los
efectos provocados por diferentes malezas o© mezclas de ellas
CHaizel y Harper, 1973; Buchanan et.al., 1980). Sin embargo ,
cuando la pregunta basica es mis general y ésta se refiere a los
efectos de la competencia inter e intra especifica para cada
interactuante, el modelc no parece ser el mis adecuado. Esto
ocurre, por un lado, debido a que al aumentar la densidad de una de
las especies Cmalezad, aumenta la frecuencia de contactos y también
la densidad total en el tratamiento Cdm+ dc). Por ello es dificil

separar si el efecto sobre el rendimiento del cultivo se debe a la

~

maleza o bien al aumento en la densidad total CHarper, 1977;

Siivertown, 1882). Por otro lado, ya que la densidad de un
interactuante nunca cambia Ccultived, no es posible evaluar el
efecte de la competencia intraespecifica, ni tampoco el de la
competencia interespecifica del cultivo schbre la maleza
CSilvertown, 1982). Ya gque e! conocimiento de estas relaciones es
un requisiteo para describir la dinadmica de las poblaciones en
sistemas de competencia sencillos, no es posible hacer conjeturas

sobre la dindmica on el tiempo.
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Experimentos de substitucidn (series de reemplazo de de Wit

Un diseffo experimental alternative, que evita la confusién
debida al efecto de la densidad total en el diseflio anterior, es el
llamado series de reemplazamiento, propueste por de Wit (18600,
Este disefio consiste en un conjunto de tratamientos donde se varia
la proporcién de cada especie en la mezcla, manteniendo una
densidad total constante. Se incluyen los casos extremos donde el
total de individuos es de una sola especie (monocultivos), asi como
combinaciones intermedias donde las proporcicones de cada especie
son p y 1~p respectivamente., En virtud de que en una grafica de la
densidad de una poblacidén ¢ especie contra la densidad de la otra
el conjunto de los puntos p ¥y 1-p, forman una linea recta, estos se
han llamado lineas de reemplazamiento (Connolly ,1985). El modelo
conceptual parte de los siguientes supuestos: ad) gque las especies
en interaccién ocupan exactamente los mismos recursos limitantes bd
que la cantidad de espacio (recursos) utilizados por cada especie
puede ser reflejada por la biomasa individual , <) que la densidad
total de la mezcla no cambia en el tiempo. Bajo estas suposiciones
se trata de estimar entonces cual es la fracciodn de los recursos
que es ocupada por cada una de las especies como un indicador del
efecto competitivo de una sobre la otra. Para este fin, el analisis
vconsiste de la comparacidén entre el rendimiento en mezcla y el
rendimiento en monocultivo para cada especie, ya que este utltimo
representa una situacidn donde cada poblacidn interactuante ocupa
el total de los recursos disponibles. Un cociente entre las
proporciones del rendimiento de cada especie en mezcla con respecto
a su rendimiento en monocultive, resulta en un coeficiente de
efecto relativo de una especie sobre la otra. Bajo estas

consideraciones, de Wit (196800 propuso el siguiente modelo para



describir el rendinrxierm_or der éad.:; es;pecie Vcrorr;fr‘or;ner Vc:arrrnbiarnr Vlarsr
proporciones en la mezcla:
W1 = kzxp‘\‘»‘m Ve kzzp1+pz Cec 172

donde w1 es el rendimiento por unidad de area de la especie 1 en
mezcla, w10 es el rendimiento de la spl en mono::ult.ivcz.kz1 es el
coeficiente de competencia de la sp2 sobre la spl, P, ¥ p, son la
frecuencias relativas de cada especie. Una deduccién detallada del
modelo se presenta en el apéndice I.

Generalmente se han utilizade dos niveles de andlisis; uno
grafico y otro analitico a partir de los indices derivados del
modelo anterior CHarper, 1977). Inicialmente, de Wit v sus
colaboradores propusieron esta metodologia con el fin de responder
a tres preguntas basicas en un sistema dado de especies
potencialmente competidoras ; 13 conocer la habilidad competitiva
de cada especie, 2) inferir la dinamica temporal de las poblaciones
interactuantes y 3) detectar posibles ventajas de los cultives en
mezcla en cuanto al rendimiento total.

De manera tipica, en el anAlisis grafico se representan las
curvas de J:os valores observados ¥y predichos del rendimiento
relativo por wunidad de area para cada especie CW‘/W‘o = Yx)’
conforme va cambiando su proporcidn en la mezcla (fig 8-1). En
estas, un aumento lineal en el rendimiento de cada especie conforme
su proporcidén aumenta puede alcanzarse en dos situaciones: una, a
densidades tan bajas que no ocurra competencia intra ni
interespecifica, y otra, cuandec la magnitud de la competencia
interespeci{fica de la spl sobre la sp2 es igual a la competencia
intraespecifica de la sp2, y a la vez, la competencia
interespecifica de la sp2 sobre la spl es igual a la competencia

vintraosp;cifica de la spt CHarper, 1Q77). Simbdlicamente podemos
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segunda situacién como:

wu
-
]

representar =

1 »2=2»>»2yla2-»1 = 1 1. CHe)
Esto se ha postulado como lLa hipédtesis nula del modelo CHod, vy s.;e
representa por las lineas de rendimiento esperado, ya que esta
situacidn equivale a representar el rendimeinto de dos fracciones
de una misma poblacién que difieren simplemente en una etiqueta spl
o sp& CHarper, 2977; Jolliffe, Runeckles y Minjas, 19840 ver figura
Sa. Esto quiere decir también que competitivamente ambas especies
se comportan como una sola. Asf{, desviaciones de las lineas del
rendimiento esperado se interpretan como diferencias en algunas de
las igualdades antes propuestas CHod.

Otra representacién grafica, frecuentemente wutilizada para
comparar el rendimiento total por unidad de area alcanzado tanto en
las mezclas como en los monocultiveos, se refiere a las curvas del
rendimiente total relative (fig.9). En estas 1la variable
representada es la suma del rendimiento relativo de cada especie en
mezcla, con respecto a su’ rendimiento alcanzado en el
monocultivo. Esto es: rendimiento relativo total = C\'It/Wm=‘1l +
W2/W2°=Yz). donde Yx y Yz son los rendimientos relativos de 1la
especie 1 y la especie 2, respectivamente. Esta comparaciédn directa
entre los rendimientos ha sido interpretada como una medida de la
eficiencia de utilizacidén de los recursos por parte de la mezcla
contra los monocultivos (Silvertown, 1982). Ademis, ya que para los
monocultivos se asume que el total de los recursos son ocupados por
una especie, si el rendimiento total en mezcla es mayor que el
alcanzado para cualquiera de los monocultivos, se puede inferir que
las especies demandan recursos diferentes en algin grado. Asi
entonces, es posible inferir el grado de similaridad de nichos

‘entre la_s especies CHarper, 1977). En este analisis, la hipdtesis




1 »2=2->2ylai->1 = 1 > 1. CHod

Esto se ha postulado cemo la hipétesis nula del m?adelo VC}LiOD, y se
representa por las lineas de rendimiento esperado, ya que esta
situacidn equivale a representar el rendimeinto de dos fracciones
de una misma poblacidén que difieren simplemente en una etiqueta spl
o sp2 CHarper, 1877; Jolliffe, Runeckles y Minjas, 18842 ver figura
9z. Esto quiere decir también que competitivamente ambas especies
se comportan como una sola. Asi, desviaciones de las lineas del
rendimiento esperado se interpretan como diferencias en algunas de
las igualdades antes propuestas CHod.

Otra representacién grafica, frecuentemente utilizada para
comparar el rendimiento total por unidad de area alcanzado tanto en
las mezclas como en los monocultives, se refiere a las curvas del
rendimiento total relativo (fig. 9. En estas la variable
representada es la suma del rendimiento relative de cada especie en
mezcla, con respectao a su’ rendimiento alcanzado en el
monocultivo. Esto es: rendimiento relativo total = C‘II‘/\\lm:‘ll +
WZ/WZD=Y23, donde Y‘ y Yz son los rendimientos relativos de la
especie 1 y la especie 2, respectivamente. Esta comparacidn directa
entre los rendimientos ha sido interpretada como una medida de la
eficiencia de utilizacidén de los recursos por parte de la mezcla
contra los monocultivos (Silvertown, 1982). Ademas, ya que para los
monocultivos se asume que el total de los recursos son ocupados por
una especie, si el rendimiento total en mezcla es mayor que el
alcanzado para cualquiera de los monocultivos, se puede inferir que
las especies demandan recursos diferentes en algin grado. Asf
entonces, es posible inferir el grade de similaridad de nichos

‘entro las ospecies CHarper, 1977). En eoste anidlisis, la hipdtesis



nula CHoD corrésponderia a una linea recta que une a los valores de
ambos monocultives y cuye valor en cada mezcla fuese igual a la
unidad Cfig.9-1). Esto implicaria que la eficiencia en mezcla es un
promedic ponderado por el rendimiento de ambos monocultivos vy,
ademis, que ambacs especies demandan los mismos recurses limitantes
en el medio CHarper. 1977; Silvertown. 1982). En la figura 9 ce

nracontan log 8 tinos o famili
presentan 185 o Lipes ¢ Janilil

fo
i

de resultados tedrices posibles en
los diagramas de reemplazo tanto para el rendimiento de cada
especie, como para el renndimiento total relativo (Harper, 19772

Caso 1 (fig.9-1). Este corresponderfa a la situacién descrita
anteriormente como la C(Ho) . En esta existe igualdad de magnitudes
entre la competencia inter e intra para cada especie, lo cual se
expresa en las siguientes relaciones de efectos competitiveos: 1 » 2
=2 22 yla2-+»1 =1 5 1. Dado que ambas especies se comportan
competitivamente como una sola, se infiere gque demandan los mismos
recursos . La curva para el rendimiento total relative CRYT),
corresponde entonces a una recta horizontal gue une los puntos
correspondientes a los monocultivos.

Caso 2 (i‘ig. 9-2). La especie 1 tiene un mayor rendimiento en
mezcla que el esperade en proporcidn al rendimiento en monocultive
CHod, en tanto que para 2 sucede lo contrarioc. Esto se interpreta
como el que la competencia de 1 2 2 >2-»2y 221 <151 ; es
decir que 1 es una competidora mis fuerte que 2. Dado que la
presencia de cada especie afecta el rendimiento de la otra, se
infiere que ambas demandan recursos limitantes en algin grado
comunes. Las curvas del rendimiento total pueden ser iguales a la
situacién nula CHo), si es que el increnento en el rendimiento de
la competidora superior compensa la reduccidn en el rendimiento de

la otra. Tambidn puosde ocurrir que estas ‘curvas sean concavas y por
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FRECUENCIA DE SIEMBRA

Figura 9. Diagramas de reemplazamiento de de Wit. Se exhiben 5 resulta
dos posibles dependiendo de las relaciones entre los efectos competiti~
vos intra e interespecificos en la sp. A y la sp. B. Las variables conside—~
radas son el rendimiento por unidad de 4rea y la frecuencia de siembra.
Se simbolizan : a) efectos competitivos intraespecificos como, A=Ay
B-> B; b) efectos competitivos interespecificos, A =B y B A,
VA»B=B>ByB»A=A>A 2JA>B>B>»>ByB-»>A<A>A,
3)A>B<B>ByB>A>A" A 4dA>B<B>ByB>A<A~>A
5)A>B>B>ByB>=A>A>A
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debaje de la C(Ho), si ne ccurre compensacién completa, El RYT
maximo puede ser igual a 1 o menor que 1. . : T

Caso 3 (fig.3-3). Representa una situacidn aniloga a la anterior
perc con la sp2 tomando el papel de las spl y viceversa.

Cazno 4 (fig.8-4). Ambas especies tienen un rendimien‘to menor en
mezcla que el esperado en proporcion al rendimiento en menocultive
es decir, ocurre un antagenismo mutuo. La competencia
interespecifica que ejerce cada especie es mayor que la competencia
intraespecifica, es decir; 1 22 > 2 > 2 y 2 » 1 > 1 » 1.%e
infiere que ambas especies demandan el mismo tipe de recursos.
ycada una reduce mas los recursos a la otra que a si misma. La
curva del rendimiento total relativo es cdncava ¥y por debajo de la
situacidén nula. El RYT maximoe es menor que uno.

Caso 8 (fig.9-5). Ambas especies tienen mayor rendimiento que el
esperado. La competencia intraespecifica en ambas especies es mas
fuerte que la interespecifica, estoes; 1 » 2 <2 +2 y 21K
1 » 1. Se sugiere que cuando esto ocurre, existe una diferenciacién
en la utilizacidn de los recursos demandantes., Las curvas para el
rendimiento total son convexas y por arriba de la situacién CHod.
El RYT maximo es mayor que uno.

Vale la pena aclarar, que cada uno de estos tipos representa
toda una familia de resultados, cuya expresidn en las curvas de
rendimiento total relativo incluye los valores de 1 sdélo como un
caso particular.

A la par del anilisis grafico se k;an propuestoc una serie de
indices que resumen los resultados de la interaccidn. Los;. mas
utilizados son:
coeficiente de apiflamiento k’,‘,. = vi(l—piJ / (wio—wi) P, Cec 18

o de agresividad relativa —_ .
(de Wit ,1900)
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coeficiente de apiffamiento Ki = Cw_t/w_m) s vaj/w;'

(van" ‘Dobben.-,1959).....

coeficiente de agresividad A= [CVI_Lkvl,LD) -ij/wjb)li /52 =

(McGilchrist ,Trenbath ,1971)

rendimiento relativo total RYT = (wi./wto) + ij/wjo)

(de Wit ,van den Bergh.ioo®
donde WY w‘i representan el rendimiento individual promedic en
mezcla de las especies 1 y 2 respectivamente vy, Yo Y wjo sen el
rendimiento individual promedic en monocultive para las especies 1
y 2, respectivamente. W_l. Wi y W,m. wjo representan los
rendimientos por unidad de 4rea en mezcla y —en monocul tive,
respectivamente.

El coeficiente de agresividad relativa ij,L) , fue propuesto por
de Wit en 19680, y es un estimador de la agresividad o competencia
de cada especie sobre la otra. Para una especie dada j, este
coeficiente es O cuandoc la especie contraria i ne ocupa recursos
comunes con j, es decir no tiene efectos competitivos. Su valor bes
de uno cuando la fraccidn de recursos ocupados por cada especie es
la misma C(Cefectos competitivos equivalentes) y, tiene un valor
mayor a uno la fraccidén ocupada por i es mayor que la cocupada por
la contraria. Es decir, cuando el efecto competitivo de i sobre la
contraria j es mayor que el efecto de j sobre i (para revisar una
deduccidén con detalle, ver apéndice 1) El coeficiente de
apifamiento es un casc particular del coeficiente de agresividad,
para cuando las frecuencias de siembra son iguales a .5. El
coeficiente de agresividad C(McGilchrist y Trenbath, 1971) es un
estimador del valor promedio del efecto de apifiamiento relativo

entre las dos especies. Finalmente. el rendimiento relative total

CRYT), corresponde al parémetro ya definido  anteriormente Cpag.

54



Criticas a las series de reemplazo.

Si bien las series de reemplazamiento de de Wit han sido sin
duda alguna los disefios mas utilizados, en afies recientes estos han
sido ampliamente criticados. .

Una de las primeras criticas fué hecha por Jolliffe Minjas y
Runeckles (18843. Ellos argumentan que las diferencias [
desviaciones de las curvas del rendimiento observado, con respecto
a las lineas del rendimiento esperado Chipdtesis nula del modelol,
no pueden ser interpretadas de manera univoca. De acuerdo a estos
autores, para que el rendimiento observade coincida con el esperado
deben cumplirse tres condiciones; a) la interferencia relativa
entre las dos especies debe ser igual, b) los efectos de la
competencia intra e interespecifica deben ser iguales, <2 las
igualdades a y b no deben ser afectadas por la frecuencia en las
mezclas. Estos argumentos sin embargo parecen ser poco sélidos. Las
condiciones b y ¢ corresponden claramente a la hipdtesis nula del
modelo, es decir; igualdad de efectos competitiveos. Entonces
cualquier desviacidén a una frecuencia dada puede ser faAcilmente
detectada y su significado ser claro; para esa frecuencia no se
cumple la igualdad de efectos. Por otra parte, no es claro que se
quiere decir con la condicién ad), ya que por construccidn Cver
apéndice 1), sdélo es necesario que se cumplan las condiciones b y ¢
para que ocurra la situacidn nula. Sin embargo, un aspecto que
salta a la vista en la critica de Jolliffe y colaboradores, es la
imposibilidad de distinguir los efectos relativos de la competencia
intra e interespecf{fica. Esto es evidente ya que sélo se maneja una
densidad en monocultivo. Una criuca mas clara ha sido propuesta

por Firbank y Watkinson (€198%). Estos muestran con datos
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experimentales que los resultados de la competencia dependen no
s6lo de las frecuencias en una serie de reemplazo dada, sino
también de la densidad total en mencla. Es decir. los resultados de
la interaccisén pueden cambiar con la densidad total. Estos proponen
que una visidén m&s completa del fendmenc debiera explorarse con un
disefio que incluya varias lineas de reemplazo con densidades
totales distintas. Se propone un anilisis a partir de un modelo que
describa el rendimiento de cada interactuante como funcidén de las
densidades de ambas especies., La primera critica formalmente
publicada, y sin duda la mis aguda, fué hecha por Conneclly (1980).
Utilizando un conjunto d_e series de reemplazamiento gue pasan per
una misma densidad en mezcla le,dzD. pero que difieren en las
densidades de monocultive. Connolly muestra que los valoresde todos
los indices utilizados para evaluar los efectos competitives en la
metodologfa de de Wit, son fuertemente sensibles a la linea de
reemplazo elegida en el experimento, Esta dependencia ha sido
mo%trada con datos experimentales, con expresiones analiticas, y
con analisis tedricos scobre el modelo propuesteo por de Wit
CConnolly, 1980). En consecuencia, los fndices obtenidos a partir
de la eleccidn arbitraria de una linea de reemplazamientc no
reflejan caracteristicas intrinsecas del fendmeno, sino mis bien
del disefio experimental elegido (Connolly,1980, 1988). El problema
basico radica en que los indices de competencia antes mencionados
son calculados a partir de la comparacién del rendimiento de cada
especie en mezcla con el rendimiento alcanzade en monocultivo,
siendo que este ultimo cambia con la densidad. Como ya antes se ha
seffalado Capéndice 1), en el modelo de de Wit se asume que la
cantidad de recursos que ocupa cada especie sera estimada por el

cociente de el rendimientoe en mezcla ‘sobre ol rendimiento en
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relacicnes:

R= wi/wwl Cec.22d
Rj= wj/wjo Cec.230
RL y Rj representan la cantidad de recursos ccupados por cada
especie en la mezcla. El cociente entre estas cantidades representa
en cada caso CRL/R,' y Rj/RL) el coeficiente de competencia.
Connolly (19800 sefala que e;tas cantidades nunca son estimadas
directamente, y que en todo caso, la veracidad de la estimacidén
depende de que las relaciones anteriocres (ec.22 y ec.23) sean
ciertas. De hecho estas relaciones sélo son ciertas para el caso en
que las poblaciocnes han ocupado verdaderamente todos los recursos,
es decir cuando se alcanza el rendimiento final constante. Asi
habra un conjunte de lineas de reemplazo , cuyos puntos de
referencia caigan en las zonas donde el rendimiento es
independiente de la densidad, 'para las cuales se cumplan las
relaciones antes dichas y, por tanto la estimacidn de los
coeficientes’ competitivos no dependa del disefo experimental. Sin
embargo, esto representa sélo una fraccidn reducida de todo el
c;:-njunt,o de situacionec experimentales posibles. Connolly (1880,
1988), elabora un andlisis detallado del problema tomando en cuenta
que la forma mias conn de calcular los (ndices competitivos es
utilizando los rendimientos por indiwviduo. Esto agrava aun mas el
problema, ya que el rendimiento individual siempre disminuye con la
densidad, describiendo una funcién hiperbdlica. A partir del
analisis antes esbozado, Connolly concluye que el problema esencial
con las series de reemplazo radica en que estas constituyen una

aproximacidn unidimensional de un fendmeno que depende al menos de



dos dimensiones: las densidades de cada especie. Estas ferman un
planc donde cada punto esta definide por la densidad en mezcla
Cd;'dzj‘ vy donde una serie de reemplazo dada puede ser vista como
una linea que corta el planc diagonalmente (fig.1D.

Metodologia de superficies de respuesta.

Partiends del hecho de que el rendimiento de cada especie
depende de la densidad en mezcla, se ha propuesto el uso de modelos
de superficie de respuesta para describir el fendmeno., (Mead, 1979;
Wright, 1981; Spitters, 1983; Firbank y Watkinson, 19835; Connolly,
1986a). El disefio experimental consiste de una combinacidn de
densidades que tiende a cubrir el plano de densidades Cd,‘,dj).
incluyende ambos monocultivos. Se propone que la respuesta de cada
especie puede ser descrita por una funcidn que depende de las
densidades de ambos participantes y posiblemente de su interaccién,
Se concce que el comportamiento tipico del rendimiento individual
de una especie con respecto a la densidad en mezcla corresponde a
una superficie hiperbdlica que disminuye asintéticamente conforme
la densidad Cdl.djl aumenta (Mead, 1878; Wright, 1981; Spitters,
1983; Firbank y Watkinson, 1985; Connolly, 1986a, 1987; Law vy
Watkinson, 1987). Los modelos mids utilizados son extensiones de los
modelos de rendimiento para una sola especie Ccapitulo 13, a los
cuales se ha afladido un parametro mas: el efecto de la densidad de
una segunda especie. La propuesta mas simple corresponde al modelo
inverseo, utilizado por Connolly (19€6a), Suehiro y Ogawa (19800,
Watkinson (C1881), Wright (19812, Spitters (19830 y Hakansson
€1983), entre otros y cuya expresién es la siguiente ;

w = a + :au:;i1 + azzdz Cec. 240

1 10

w = a 4+ a d 4+ a d Cec, 252
2 20 22 2 21 1

donde a, y a, son los efectos de la densidad intraespecifica, y
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a, vy a, representan el efecto de la densidad de una espsci
“ 1

la otra. a, Yy a,, son interceptos. los cuales han sid

0

interpretados como el rendimiento alcanzade por plantas espaciadas,
aungque debe seflalarse que para una estimacidn adecuada es necesario
un rango de densidades muy amplio., Los coeficientes aso;:iados a la
interaccidn entre especlies representan el factor por el cual el
rendimiento de una especie disminuye conforme la densidad de la
otra aumenta. Sin embarge, no representan directamente una medida
de equivalencia o© de efectos relativos entre las especies. Una
representacidén general de estos efectos ha sido propuesta por
Maynard-Smith (1974), retomando la misma idea propuesta en los

modelos Lotka-Volterra

S = gw/0d_ s ow /dd Cec. 262
1 1 F 1 1

S = dw s/8d 7 8w /3d Cec. 272
2 2 1 2 2

donde para cada especie la S representa la razédn de equivalencia,
entre el cambic en el rendimiento producideo por un aumento de la
especie contraria, con respecto al cambio producide por un aumento
de su misma especle. En particular, para el modelo inverso las
ecuaciones 26 y 27 toman las formas: a‘z/a“ y az‘/azz.
r:espect.ivamente y han sido llamados tasas de sustitucidén, de la
especie 2 con respecto a la 1 y de la especie 1 con respecto a la
2, respectivamente C(Clonneolly, 1987). Estas tasas pueden ser
interpretadas como la percepcién que guarda una especie de cada
individuo de la especie contraria. Eéto esta dado en términos del
numero de individuos conespecificos a los que equivale el efecto de
un individuo de la especie ajena (Connolly, 1987).

Otro modelo adn mas general es el propuesto por Watkinson
C1980) comeo una extencidén de su modelo de_competencia para una

~especie (©c.8):
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ot Cec. 28

w = w (1 + CaN + o NI

1 mi 11 12 2
w. = w €1 + CaN + o NI OZ Cec. 20D

2 m2 2 2 24 1
s el rendimiento individual promedio, w es el

donde w, e
19 mu

rendimiento maximo potencial alcanzado por plantas espaciadas, a
es un parametro de escala gque tiene que ver con la densidad donde
la competencia intraespecifica comienza a <ser importante, b_L
representa  una medida de la intensidad de la competencia
intraespecifica, y ct,LJ representa el cceeficiente de competencia
interespecifica de la especie j sobre la i. Este modelo describe
una gama mas amplia de comportamientos que el modelo inverso
Cecs. 24 y 28), ya que incluye situaciones donde en los monocul tivos
no se ha alcanzado rendinmiento final constante. Es decir donde el
parametro b puede ser distinto del wvaleor 1. Otra diferencia
importante con el modelo inverso es que los coeficientes de
competencia interespecifica, sensu equivalencias competitivas per
capita, son estimados directamente dentro del medelo. Esto puede

representar una ventaja ya que se pueden hacer pruebas de hipdtesis

sobre estos parametros.

Materiales y Métodos.

M&étodo experimental.

Con el fin de obtener los efectos de la densidad en mezcla sobre
el rendimiento de cada morfo, se utilizé el total de los datos
obtenides en el experimento general. En este se incluyeron tanto
los monocultivos come las densidades en mezcla.

Modelos de rendimiento

En el caso del rendimiento individual obtenido en condiciones
de mezclas, se procedid a ajustar modelos de respuesta para cada

morfo CMead and Pike 1978), los cuales describen el rendimientc de
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cada forma en tuncidén de las densidades de ambés Cmaleza y
cultivadz), ¥y cuyos parametros informan acerca de la habilidad
competitiva de cada morfc sobre el contrario. El medeleo utilizade
fué una extencion del propuesto para menocultives, al cual se
.aﬁadié la densidad del otro morfo, asi como wun factor de
equivalencia o coeficiente de competencia de cada forma sobre la su
contraria. El modelo utilizade fué:
W=k CN o NJ)-bL

donde v, es el rendimiento individual promedic de la forma i, k_t es
una constante del modeleo que se puede interpretar como el
rendimiento alcanzade cuande N = 1, ot_”_ es el coeficiente de
competencia de la especie j sobre la i, bt es el coeficiente de
utilizacidén de recursos y N,L. Nj son las densidades del morfo i,
respectivamente. Al igual que en el caso de los modelos para
monocultivos, se probd el ajuste utilizando tanto la variable real
Cv_lD como la logaritmica Clog wiD, para el rendimiento individual
total Cw_L) y para el rendimiento de hojas y semillas thsi). En el
casc de empleo de la variable logaritmica la expresién del modelo
fué:

log W= log ki.- bi logCNl + au_ Nj)
En general, Los valores de v k_‘ y bi, fueron los parametros
estimados en los modelos correspondientes para los monocultives,
por lo cual fueron fijos en el modelo de mezclas y solo se estimd
el parametro ot,lj . En los casos en los que alguno o algunos
parametros no fuesen <csignificatives en los monocultivos, se
procedid de dos formas: ad) estimarlos por fuera del modelo, o
estimarlos dentro del modelo de mez=clas. Esto ocurrid
principalmente con los parametros ki' '

Para ajustar los modelos se utilizd un rutina de regresiédn no
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lineal propuesta por Melder C J. Las funciones a minimizar
fueron:

T €W -g (e, md 2y ¥ ClogCw) —g (e, m)

2

para el caso del rendimiento individual total promedio y;
EClonghs)t-gLCc,m)) 2 Y ZCths)_‘—gLCc,nD)

para el caso del rendimiente individual promedie de hojas y-

semillas. glc,m) es una funcidn que describe el rendimiento

individual promedio de un morfo en funcidn de las densidades de

4
ambos ¢, m. Se obtuvieron los valores de (RD para cada caso.

Resul tados

Efecto de la densidad en mezcla sobre el rendimiento de cada

morfo. Competencia entre morfos.

El rendimiento individual promedic (w) , de cada morfo parece
disminuir de manera potencial conforme aumenta la densidad , tanto
de si{ misma, como de la forma contraria. Dado que esta disminucién
es muy fuerte, se representd este comportamiento en escala
logaritmica Cfiguras 10a y 10b). En estas figuras se representan
los valores. del rendimiento individual promedio considerando el
promedio de todas las réplicas de cada tratamiento. La distribucidén
de las barras en el plano de densidades de ambos morfos CNe, Nm
exhibe las combinaciones exploradas en las cuatro series de
reemplazamiento Cver fig 1D.

Como es de esperarse, el rendimiento de cada morfo disminuye con
la densidad total (Nc + N , tanto para el peso individual total
promedio como para el peso pronmedio individual de hojas y semillas.
Esto se exhibe con la disminucidn mondétona del rendimiento desde la
primer linea de resmplazamiento hasta la (Gltima . El rendimiento en

monocultivo de cada forma esta representado, en primer plano, por
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las barras acij/:xcentes a su propio eje. El sfecto de la densidad de
la forma contraria puede apreciarce siguiendo el cambic en el
rendimiento a lo largo de cada linea de reemplazo. Para el caso del
huauzontle, en las dos primeras lineas (densidad total = 115 y 373
ind/m%, parece ocurrir gque el rendimiento aumenta mo.nctonamente

con la densidad parcial de la maleza , en tanto que en las lineas

siguientes (densidad total = 1835 y 2357 ind/m®, no existe un
comportamiento monédtono (figura 10a). En el caso del quelite , si
bien no se aprecia un comportamiento mondtono claro , en general el

rendimiento en mezclas es mayor o igual al rendimiento en
monocultive Cfigura 10b). El rendimiento de hojas y semillas
presenta un patrén similar para cada morfo, aunque las diferencias
absolutas enntre los distintos valeores son mas grandes Cfi»guras 11a
y 11ibd.

Los patrones anteriores fueron descritos de manera adecuada por
un modelo potencial. Los estadisticos de los modelos ajustados para
las diferentes variables se muestran en los cuadros 6 y 7.

Para el caso del rendimiento individual, el coeficiente de
competencia de la maleza sobre la cultivada CScm) fué de 0.876 en
el caso del nmodelo de variable real y, de 0.B47 en el caso del
modelo de variable logaritmica. De manera consistente, ninguno de
los dos difiere del valor de uno (cuadro 8). Para el quelite se
obtuve un coeficiente de competencia de la cultivada sobre la
maleza (Sme) de 1.293 , para la variable real y de 1.316 para la
variable transformada. Ninguno de los dos difirid
significativamente del valor 1 C(cadro 6.

En el caso del rendimiento de hojas y semillas los coeficientes
fueron ; (Semd = 1.006, 0.669 y (Sme) = 1.344, 1.469 utilizando la

variable real y la transformada, res;ﬁectivamenge. Ninguno de estos



parametros difirié significativamente de uno Ccuadrec 7).

Un hecho interesante. es que si bien ninguno de los parametros
difirié de uno. consistentemente los coeficientes de competencia de
la cultivada sobre la maleza tienden a ser mayvores gue uno, en
tanto que los. coeficientes de la maleza sobre la cultivada tienden
a ser menores o iguales gque uno.

Las predicciones de los modelos de cada morfo, tanto para el
rendimiento total como para el rendimiento de hojas y semillas,
son representados come superficies de respuesta Cfigur.‘as 12a y 12bd
En general, dado que los medelos utilizades no predicen el
comportamiento del rendimiento a bajas densidades, en estas
superficies la regidén de prediccién serd limitada per la serie de
reemplazce de densidad mas baja (Nc + N = 115 ind/m>. Es decir, en
densidades totales menores a esta, el modelo no sera interpretado.
En estas superficies, las cur vas generadas por cortes
perpendiculares al eje de C describen el efecto del incremento en
la densidad de la maleza. La comparacidn de estas curvas a
diferentes densidades de C permite observar el efecto de la
densidad de 'la cultivada sobre el efecto de la densidad de la
maleza. Una situacidn analoga ocurre con la familia de curvas
generadas por cortes perpendiculares al eje de M

En estos graficos es posible observar dos patrones generales:
por un lada, la tasa de decaimiento del rendimiento disminuye con
la densidad de ambos morfos. Es decir, el efecto que ejerce cada
individue independientemente de su identidad sobre la poblacién,
disminuye conforme aumentan ambas densidades. Por otro lado al
comparar la familia de cortes perpendiculares a cualquiera de los
ejes, se observa que conforme la densidad de ux*;o de los morfos

‘aumenta, el efecto del incremento de la- densidad de la contraria



disminuye.

Por otro lado, la velééida..d 'con‘ la cual el rendimisnto disminuye
en el sentido de cada eje de densidad, representa la magnitud
relativa de la competencia por parte de cada morfo. Asi por
ejemplo, tenemos que para el huauzontle, tantoe la biomasa
individual total promedioc, asf como la biomasa individual promedio
de hojas y semillas, parecen disminuir mas rapido conforme aumenta
su propia densidad que conforme aumenta la densidad del morfo
contrario C(figuras 12a, y 13a, respectivamented). En las superficies
correspondientes al rendimiento individual total promedic y
promedic de hojas y semillas para la maleza, el comportamiento es
el contrario; la disminucidn mads fuerte ocurre cuando aumenta la
densidad de la cultivada que conforme aumenta la propia maleza
Cfiguras 12b y 13b, respectivamente). Dado que los modelos predicen
un comportamientoc monétono, la velocidad relativa de decaimiento,
puede observarse comparando cualquier par de cortes perpendiculares
hechos a la misma densidad.

No obstante estas tendencias, cabe aclarar que debido a la
variabilidad experimental, los parametros obtenidos en los
diferentes modelos no difieren significativamente del wvalor 1
Csituacidn de igualdad de efectos competitivos). Por tanto, Las
superficies que describen el rendimiento no difieren
- significativamente de una en la cual la velccidad de disminucién
provocada por cada morfo sea equivalente.

Las predicciones del rendimiento por unidad de area también son
representados con superficies (figuras 14 y 18). En el caso de la
-biomasa total individual, como es de esperarse en una interaccién
competitiva, se observa que los valores mas altos de rendimiento

‘Para ambos morfos, se alcanzan en el. rango de densidades que
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comprende’ a los ‘monocultives. "Esto occurre ya queen estos casos todo
el recurso es ocupado por individuos de una sélo morfo. A lo largo
de estos monocultivos el rendimiento cambia lentamente, aumentando
en_el caso de la maleza y disminuyendo en el caso de la cultivada.
Estos comportamientos sélo  reflejan tendencias, }a que los
coeficientes de utilizacidén para cada morfo no difieren del valor
unitario y per tanto de un rendimiente final constante. El
rendimiento de cada morfo disminuye conforme aumenta la densidad de
la planta contraria, debido a que cenforme mas competidores existen,
menor es la cantidad de recurso aprovechable por unidad de &rea para
los individuos del morfo mencionado. Por supuesto, esta disminucién
es mas rapida cuando la densidad de la especie en cuestidén es baja
Cfiguras 14a y 14bd. En el casoc del rendimiento de hojas y semillas
se observa un comportamiento similar (figuras 1%a y 18b). Sin
embargo, a diferencia del patrén anterior, para el caso del
huauzontle el rendimiento en monocultivo disminuye claramente con la
densidad. Este comportamiento esta determinado por un valor del
coeficiente de eficiencia de utilizacidén del recurso Cbed
significativamente mayor que uno. Es decir, en este caso en el rango
de densidades experimentales, el rendimiento de hojas y semillas de
huauzontle por unidad de area disminuye tanto con la densidad del
mismo huauzontle como con la densidad de la maleza.

Para conocer comc cambia el rendimiento total por unidad de 4area
en cada una de las variables de rendimiente, se obtuvieron
superficies de respuesta, cuyos valores corresponden a la suma de
los rendimientos por area de cada morfo (figuras 16a y 16b). En el
caso del! rendimiento total, el valor miximo se alcanza en la
densidad mas baja del monocultive de huauzontle (312.6 gr- m2). Esto

s debido simplemente a que los individuos del huauzontle son mas
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grandes que los de la maleza., En la grafica se aprecia que el
rendimiento disminuye conforme aumenta la densidad de ambos morfos
en mezcla, excepto en la regidén de bajas densidades de cultivada y
altas de maleza, donde el rendimiento aumenta con la densidad de la
maleza., Sin embargo, al parecer la biomasa no cambix fuertemente con
la densidad en mezcla. De hecho el intervalo de variacién de la
superficie incluye el casc en que el rendimiente se mantiene
constante en la mezcla.

Ei rendimiento total de hojas y semillas alcanza sus valores
maximos hacia el monocultive de la maleza. En este la biomasa
tiende a disminuir con la densidad, sin embargo esta tendencia no
difiere de el rendimiento constante. En cambio, la biomasa
disminuye significativamente conforme aumenta la densidad de la

cultivada tanto en monocultiveo come en mezcla (fig. 186bd.

Discusién

Efectos de la interaccidn competitiva.

De acuerde a los resultados presentados, es claro que en las
condiciones éxperimentales, ocurrid competencia entre los morfos.
En esta interaccidn el efecto competitive de cada morfo sobre su
contrario no parece diferir del efecto que ejerce cada uno sobre-si
mismo. En otras palabras, cada morfo percibe a los individuos de la
forma contraria, ccomo elementos no distintos a aquellos de su
propia poblacidn, a pesar de las diferencias en el tamafio de los
>morf’os a la misma densidad.

Consecuencias sobre el rendimiento.

Dado que existe equivalencia competitiva entre los morfos, es
clarc que el rendimiento individual tanto del quelite como del

huauzontle dependeran dnicamente de la densidad total y no de la
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Figura 10, rendimiento individual total promedio con respecto a la
densidad en mezclo {Nc,Nm). Las barras representan el rendimiento
promediando todas las replicas para cada tratamiento. Todos los
ejes se representan en escalg legaritmica. E! caso a) corresponde q
la cultivoda y el b) a la maleza.
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figura 11, rendimiento individual promedio de hojas y semillas con
respecto a la densidad en mezcla (Nc,Nm). Las barras representan el
rendimiento promediando todas las replicas para cada tratamiento.
Todos los ejes se representan en escala logaritmica. El caso a)
corresponde a la cultivada y el b) a la maleza.
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Figura 12. Suparficies de respuesta para el rendimiento individual
total promedio con respecto a la densidad en mezcla., Todos los ejes
representan escalas logarilmicas. Las curvas concentricas represen—
tan las proyecciones sobre la superficie, de las series de reem-—
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cultivada y el b) a la maleza.
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Figura 13. Superficies de respuesta para el rendimiento individual
promedio de hojas y semillas con respecto o la densidad en mezcla.
. Todos los ejes representan escalas logaritmicas, Las curvas con-
centricas representan las proyecciones sobre la superficie, de las
series de reemplazo utilizadas en el experimento. El caso a) co-~
rresponde a la cultivada y el b) a la maleza.
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Figura 14. superficies de respuesta para el rendimiento total por
unidad de area con respecto g la densidad en mezcla, Todos los ejes
representan escalas logaritmicas. Las curvas concentricas represen—
tan las proyecciones sobre la superficie, de las series de reempla-
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Todos los ejes representan escalas logaritmicas. Las curvas concen—
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Tabla (&4). Modelos de regresion para el rendimiento individual total
pr‘omfedio de: a) cultivada vy b) maleza. El modelo es W = ki. (Ni + atj
Nj)_b", donde w = rendimiento individual total promedio del morfo i,
M,h& = densidad de la forma i,j respectivamente, au = coeficiente de
competencia de la forma j sobre la i, I;n,L = coeficiente de utilizacion
derecursos de la forma i, kAL = rendimiento cuando NL = 1. kL, t1L son

par metros fijos obtenidos de los modelos para monocultiveos. lLas
regresiones se ajustaron utilizando las variables w y log w.
L 1

COEFICIENTE DE

MODELO COMPETENCIA ES t 15 Ho
(o)

a)

we = 334(Ne + cemlim) ™" 2% oem=.876 . 119 X ns

log we=2.524-1.014 log(Nc + cemNm) aem=.847 219 XX .82 ns

b)

_ -. 906
wn=285 (Nm + omelNe) ame=1,293 .223 XXX .77 ns
logwm=2.455~-.993 log{(Nm + amchc) ame=1.31& .274 xk X .84 . ns

XXX = significative a una p < 001
(ns) = npo significativo p > .08



Tabla (7). Modelos de reagresion para el rendimiente individual
promedio de hojas vy semillqi de: a) cultivada v b)) malera. El modelo

es whs, = ke H% + e NY',  donde whs, = rendimiento individual
i 3
total promedio del morfo iy, N , M = densidad de la Fforma i, ki
L ) .
respectivamente, o, = coeficiente de competencia de la forma j sobre
i

la i, b = ceoeviciente de utilizacion derecurscs de la forma i. kt =
L

rendimiento cuando hk =1, k., b son par metros +ijos obtenidos de
L 19

los modelos para monocultivos. En los casos en que los  par metros
obtenidos en monocultivos no  fueron significativos, se procedi” a
estimarlos dentro del presente modelo. Las tregresicones se ajustaron
utilizando las variables wh% y loag Wha, .

COEFICIENTE DE

MODELOD COMPETENCIA ES t K Ho
(=151
a)
1. 472 - -
whse = Ko i{Ne + ccmim) ke=1232.5 183.43 xxx .83
acm=1.006 021 XX ns
log whec=2.97-1.46% log(Nc + ccmhim) acm=.847 .219 XXX .82 ns
b)
whem=km (Nm + otmeNe) ™™™ km=245.14 442.73 ns .43
amc=1.344 . 584 X ns
bm=1.07 .286 %
logwham=2,5666—1.193 log(Nm + ameh:) amc=1, 469 « 329 K¥X .82 ns

Xk¥ = significativo a una p < .00t
Xk = gignificativo a una p < .01
X = significativo a una p < .0S
{ns) = no significativo p > .08



e

mezcla utill:éda. Asf la descripcidn del cambio en el tamaRlc
individual “puéde reducirse al planteado en los modelos para los
monocultivos correspondientes. Debido a que ambos morfos compiten.
el rendimiente por unidad de Area para cada morfe sera maximo en
los monocultivos. Sin embargo, una pregunta interesante es conocer
en que densidades ocurre el maximo rendimiento total por unidad de
4drea. Es decir en dénde se maximiza la produccidn de la tierra. En
las superficies de respuesta, los valores del rendimiento total por
Area, dependen de tres factores: a) las diferencias en tamafo en
los interactuantes, dada una densidad. bd El cambio del
rendimiento por 4rea de cada morfo con respecto a su densidad
Ccompetencia intraespecifica y, <3 de la relacidn entre los
coeficientes de competencia entre los morfos. Asi para el caso ad,
Dejando los otros factores equivalentes, el rendimiento disminuiréa
conforme haya mas individuos de menor tamallc en la mezcla. En el
caso b)), dejandoe a y ¢ iguales, si para un interactuante el
rendimiento por 4rea disminuye con la densidad en monocultivo,
entonces el rendimiento total disminuirid conforme la densidad de
este morfo aumente en la mezcla. Para el caso c) ambos morfos
tienen igual tam;ﬁo y un rendimiento por Aarea constante en
monocultive. Si uno de les morfos es un competidor superior c.on
respecto a el otro, el rendimiento disminuiri conforme la densidad
del primerc aumente. Ademis el comportamiento en la superficie de
rendimiento es el resultade de las interacciones entre tales
factores. En el caso de la biomasa individual C(talloes, hojas y
semillas), la superficie muestra que el rendimiento maximo se
alcanza en la densidad mas baja del monocultive del huauzontle. Sin
embargo, dado que para ambos morfos se alcanzd rendimiento

constante ,los valores miximos se alcanzan practicamente en todo el
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monccultive del’  huauzontle. "Asf tomands T en clenta’ gque existe
equivalencia competitiva, el rendimiente en mezcla disminuye
conforme disminuye la densidad del huauzontle, simplemente debido a
que los individuos de la forma cultivada son mas grandes que los de
la maleza. Hay que hacer notar, sin embargc que al cémparar los
rendimientos obtenidos en este experimento con el rendimiento de
otros cultives, este resulta relativamente bajo. Esto al parecer se
debe a la baja fertilidad del suelo utilizado para el experimento.
El rendimiento total por unidad de &area de hojas y semillas
parece tener un comportamiento distinto. La biomasa alcanza los
valores maximos en el monocultivo de la maleza, y disminuye
notoriamente conforme la densidad de huauzontle aumenta en la
mezcla. Esto es debido principalmente a que el rendimiento por &area
'del huauzontle disminuye con su propia densidad. Las poblaciones de
huauzontle presentan un findice de utilizacidn de recursos (b)) > 1.
Este provoca un comportamiento hiperbélico que alcanza un maximo y
postericormente disminuye con la densidad (Bleasdale y Nelder, 138600
Es importante aclarar, que muchas de las condiciones en las -
cuales se llevd a cabo este experimento difieren de las que ocurren
en los sistemas reales de cultivo. El experimento se llevd a cabo
en condiciones de invernadero (sin interacciones), a densidad.es
relativamente altas y con un aporte de nutrientes bajo con respecto
a V].as condiciones de cultivo. Por estio. los resultados aqui
obtenidos sdélo pueden servir :.:on seguridad para plantear
sugerencias. Debido a que en el caso del huauzontle se utiliza
tanto el follaje como las inflorescencias, es importante discernir
cual de estos componentes es el responsable del patrén hiperboélico
encontrade. Este efecto puede ser relevante para el manejo de los

cultives del huauzontle, si en particular las densidades en las
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cuales se alcanza el tamafio comercial se .encuentran comprendidas en

la fase de decaimiento de la hipérbola

Utilizacidén de los recursos.

Desde el punto de vista de la utilizacidn de los recur=zos, la
equivalencia competitiva tiene un significado concreto.‘ Para cada
morfo, un individuo de la poblacién contraria ocupa 1la misma
cantidad de los recursos disponibles, que un individuo de su misma
poblacién., De esto se puede inferir gue tanto el huauzontle como el
quelite ocupan los mismos recursos para su crecimiento, en toda
densidad en mezcla, Si asumimos que la tasa de conversidén de
recursos a biomasa es constante para ambos morfos, debido a sus
diferencias en tamaio, podemos decir que la eficiencia del
huauzontie en la transformacién de recursos a biomasa es 1.17
(334/28%) veces la eficiencia del quelite , y que esta diferencia
se mantiene a cualquier combinacién de densidad o frecuencia. En
términos del rendimiento conjunto de la mezcla versus los
monocultivos, la eficiencia de esta es mayor que la del monocultivo
de quelite, pero menor que la del monocultive de huauzontle.

Sobre la utilidad de los Modelos de Respuesta.

Al par:scer. los patrones anteriormente descritos para el
rendimiento indiwvidual por wunidad de 4rea, pudieron habers'e
obtenide con un disefio experimental mas sencillo que incluyese
cualquier linea de reemplazo. Esto es debido a que el rendimiento
en monocultivo utilizado comoe referencia no cambia con la densidad,
ya que se alcanzd rendimiento final constante para todo el rango
experimental C(Connolly,198%5). Ademis la funcidn de rendimiento para
cada morfo presenta un comportamiento mondtono, suceptible de
modelar con coeficientes de interacciédn constantes. Por tanto. se

esperaria que ol coeficiente de interaccidén evaluado con una sola
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serie no difiera del obtenido con toda la superficie. Es decir,
para caracterizar el sistema competitive solo es necesario un corte
en la superficie. Sin embargo, es importante sefalar que todo esto
es un resultado a posteriori, el cual no pusde conocerse sin
obtener cual es el patrén de respuesta al explorar el ‘espacio de
combinaciones en mezcla. De hecho, la posibilidad de un analisis
mas simple no existe para el rendimiento de hojas y semillas, ya
que en estos no se cumple que para ambos morfos se mantenga
rendimiento constante en los menocultivos.

Sobre las caracteristicas que determinan la habilidad

competitiva

Una pregunta de gran interes es que caracteristicas determinan
la habilidad competitiva de las especies. Al respecto se han
propuesto principalmente: el tamafio C(Harper, 1977; Goldberg vy
Fleetwood, 1987), la tasa de crecimiento (Harper,1977 , Connolly,
1987) y la arquitectura CHarper, 1877; Connolly, 1987 Kuppers,
1985), asi como funciones que en generel afectan la ganancia neta
de energia. En el el .sistema estudiado, los resultados indican que
si bien existe equivalencia competitiva, las plantas de cada morfo
difieren en al menos dos de las caracteristicas antes mencionadas.
Por un lado, existen fuertes diferencias en la arguitectura de ca.da
morfo y, por otro, existen diferencias significativas en cuanto al
tamafio promedio C(biomasa) alcanzado a bajas densidades €115-n%). En
el capitulo siguiente se describiran con detalle los aspectos
relacionados con la arquitectura. Por el momento se discutirid el
efecto del tamafio sobre la habilidad competitiva.

El tamaRo, entendido como cantidad de biomasa, constituye la
propuesta mé?; simple y mids utilizada para explicar las diferencias

en la habilidad competitiva. La idea es simplemente que los
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individuos mas grandes tienen unaim S habilidad competitiva ya

que capturan una mayoi’ cantidad 'de . los.  recursos o 'son  mAs

ef‘icient.eé en su transformacion CCon;le);; 179873 'Sin TenibargoTal
parecer no existe ningin patrdén clar;;. ya que existen evidencias a
favor C(Miller y Werner, 1987 , Obeid 1885, Pearl y foin, 1985 en
Goldberg y Fleetwood, 1887), asi como en contra CConnolly, 1982 en
prensal. VYale la pena destacar que cualquier inferencia acerca de
la relaclén entre el tamarfo y la habilidad competitiva, obtenida a
partir de este conjunto de evidencias resulta poco robusto. Esto es
debido por un lado, a que los descriptores del tamafo no han sido
los mismos. incluyéndose indistintamente biomasa y altura (Goldberg
y Fleetwood, 19872 y, por otro lado, muchos de los estudios
realizados Cdutilizando series de de Witd, son susceptibles de
sesgos metodolégicos. En estos la habilidad competitiva de cada
especie depende de la linea de reemplazo elegida,
independientemente de la bioclogia implicada CConnolly, 1986).

Es necesario detallar bajo que condiciones el tamaflo entendido
come la biomasa se esperaria que tuviese relacidén con la habilidad
competitiva y que otros factores la determinan. Si suponemos que la
tasa de conversidén de recursos a biomasa es constante y ademaz que
los recursos que consumen los competidores son exactamente .L.os
mismos, resulta obvio concluir que la especie con individuos de
mayor tamafio serid la mas habil competidora, ya que disminuye mas
los recursos a la especie mas pequefla. Sin embargo, el efecto del
tamafio debido a la mayor demanda, seria menos importante a medida
que los recursos consumideos no sean exactamente los mismos. Estas
diferencias pueden tener varias fuentes: ad que las especies
consuman ciertos recursos no comunes, lo cual implicaria una

disminucién del efecto competitivo, b)) Que las especies consuman
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-diferentes proporciones de los mismes recursos comunes, ¥y que las
tasas de consumo no estuviesen relacionadas con la biomasa
individual. Un caso particular seria cuando los recursos mas
consumidos por cada especie no fuesen los mas utilizados por la
contraria, c¢) que consuman los mismos recurses aungue con formas
distintas de explcotacién. El mejor ejemplo en este caso es que la
forma de invasién de espacio © arquitectura de cada especie difiere
lo suficiente para permitir upa utilizacion independiente de los
recursos, por ejemplo luz. .
En el caso de las plantas estudiadas, al parecer el tamaBic no
esta relacionado directamente con la habilidad competitiva. Si bien
la biémasa promedio del huauzontle a bajas densidades (3.12 grd es
mayor que la del quelite (2.09 gr), Ct=2.61, p < .01) , estos son
competitivamente equivalentes. Como se ha discutido anteriormente,
la equivalencia competitiva implica que los morfos consumen
recursos comunes y ademias que el efecto de la disminucién en la
disponibilidad ' por parte de cada morfo afecta igualmente al morfo
contrario. A partir de la discusién anterior son posibles dos
proporciones, cuyc consumo no este relacionado con el tamafio, o©
bien que 1los utilizen de formas distintas. Para el sistema
estudiado se tiene claras evidencias de que los morfos difierén
fuertemente en la arquitectura y por tanto en su forma de invadir
el espacio que contiene la luz como recurso. Sin embargo no se
tiene manera de probar si estas diferencias estan implicadas en una
compensaciédn del efecto de las diferencias en tamafio. Por otra
parte, tampoco se conoce cuales son los requerimientos
nutricionales de cada morfo. Sin embargo, cabe sefalar que el uso
de diferentes proporciones de recursos minerales comunes por parte

de distintas especies ha sido reconocido como un fendmeno comin en
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plantas (Tilman, 1982) y constituye una hipdtesis importante para
describir la mecanica de la competencia CBegon, Harper y Townsend,
19862 .

En el contexte de la seleccidn artificial provocada por el
honmbre, los resultados descritos parecen ser relevantes. Es bien
conocido que la seleccidn artificial ha provecade en general un
incremento en el tamafio (biomasad, en la tasa de crecimiento, en el
tamafio de la semilla, asi como en el vigor de las plantulas y en
consecuencia en el rendimiento (De Wet, 1875; Baker, 1974). En
primera instancia parecerfia que estos cambios tendrfan como
consecusncia un aumento en la habilidad competitiva en un ambiente
estable . Sin embargo, no existen trabajos que muestrenc cual es el
efecto de estos cambios. »En el sistema estudiado pareceria que los
cambios provocados por la seleccidn artificial no necesariamente
condujeron a una ventaja competitiva. Esto puede ser producto de
una compensacién entre las diferencias en tamalio y las distintas
formas de ocupar el recurso luz, o bien gque la selecciédén haya
provecade diferenclas en las proporciones de los recursos

Cnutrientes minerales) demandados por cada morfo.
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EFECTOS DE LA DENSIDAD SOBRE LA ARQUITECTURA DE LOS INDIVIDUOS



Introduccioén

Recientemente en los campos de la morfologia y la ecologlia ha
resurgido un fuerte interés por el estudic de la relacidén entre
forma y funcidn en las plantas CHallé et al., 1978). En principio
esto ha requeride de la definicidén de conceptos basicos sobre la
forma asi como de un enfogque cuantitative en su descripcidn. Hallé
et al.C1978) han planteado que las plantas al igual que todo
organismo, crecen siguiende un conjunto de reglas (plan basico de
crecimientod determinadas genéticanmente. y cuya expresién
corresponde a la arquitectura del organismo. Esta expresién °
arquitectura esta determir;ada ademids por la respuesta plastica en
el crecimiento al ambiente experimentado.

La idea basica de los estudios que pretenden relacionar la forma
con la funcidn es explicar las diferentes formas, en términos de su
significado como posibles soluciones a los problemas impuestos por
el ambiente (Hallé et.al.,18978. Se ha propuesto que debido al
proceso de crecimiento algunos de los limitantes mas severos para
la adquisicién de una forma tienen que ver con el despliegque
espacial de las estructuras fotosintéticas » la conduccidn del agua
Ccada vez a mayores distancias), y el soporte mecanico necesario
para sostener el tejido fotosintético (France y Harper, 1890 .en
prensal). La solucidén morfoldgica que presentan las plantas a estos
problemas corresponden a la arquitectura de la ramificacidn, la
arquitectura hidraulica y la arquitectura mecénica, respectivamente
CFranco, 1980 en prensa). En estos términos el problema bisico que
se ha planteado consiste en como maximizar la superficie foliar
expuesta minimizando la scobreposicidén de hojas, y maximizando su

soporte mecanico asf{ como suministro de agua y nutrientes, con la
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nenor  cantidad de energia invertida.. El desarrollo de formas
Carquitecturas) que logren una solucidén esta restringido por el
plan de ramificacidn, los problemas de la conduccidn de agua y el
soporte mecainico. Entre otras aproximaciocnes, la arquitectura
hidraulica se ha estudiado a partir de las relaciones entre el area
de conduccidén y soporte CArea seccional) y la cantidad de
superficie de transpiracién Chojas) por arriba de =se nivel. Al
cociente entre estas variables‘ se le ha llamado valor de Huber
CZimmermann, 1983). La idea central aqui al estudiar tal relacidén
es que desde el punto de vista hidraulico, la variable a maximizar
por parte de una planta es el flujo de agua que irriga a cada
unidad de transpiracién (Zimmermann, 1983). La restricciédn en este
flujo puede limitar el despliegue de hojas por arriba de ese nivel.
En el estudio de la arquitectura de la ramificacidn la idea
central descansa, en que un problema importante para las plantas es
maximizar el &rea foliar desplegada minimizando la sobreposicidn.
Al respecto se han heche descripciones cuantitativas de el
despliegue espacial de los méddulos (ramas entrenudos y hojas) para
evaluar la magnitud de la sobreposicion y sus efectos en la
intercepcidén de luz (CBorchert y Tomlinson, 1984). Por otra parte,
dado que el crecimiento de las plantas ocurre por iteraciédn de S.us
partes siguiendo reglas sencillas, el proceso se ha simulade con
modelos de optimizacién, comparando los resultados predichos con
los reales para los arboles C(Fisher y Honda, 1978, Bell, 1973).
Dade que los médulos e individuos no se encuentran aislades y
reciben interferencia por parte de los vecinos mis cercanos, un
aspecto importante a estudiar se refiere a las medificaciones en

las reglas del crecimiento provocadas por este fendmeno. Harper



C€1888) ha propuesto que s(i los médulos reaccionan a las
comndiciones de su vecindad inmediata, la forma total de la-planta
puede ser una consecuencia de la integraciodn en el espacio y tiempo
de los procesos de natalidad y mortalidad de partes (Jones., 1985;
Franco, 1886). Incluso la interferncia debida a la cerc.anla de los
vecines, puede modificar no  sdélo la arquitectura de la
ramificacién, sino consecuentgmente la arquitectura hidraulica y
mecénica (para un estudio detallado ver Franco 1980).

En este capitulo se describirin los efectos de la densidad en
monocultivo as{ como en mezcla, de los morfos de Chenopodium sobre

algunos aspectos de su arqui t.gqtura basica.

Materiales y Meétodos

. Experimento.

Para obtener los parametros,de la arquitectura, al comienzo del
experimento general (pag 34) s se eligieron S individuos de cada
morfo en una réplica de cada tratamiento. Las plantas fueron
elegidas con dos criterios: a) ubicadas en la parte central del
cajén, esto con el fin de evitar el efecto de borde, y b) lo
suficientemente vigorosas para aumentar la probabilidad de su
sobrevivencia hasta elfinal -del experimento. Al momento de 'la
cosecha general se registraron los siguientes datos: altura final
total, didmetro a la base del tallo, numero de hojas en el eje
principal, ntmerc y altura de cada rama mayorvde 0.5 ¢cm en
longitud, longitud de cada rapa y angulo de insercién; Los dos
primeros tipos de mediciones se realizaron para todas las plantas

cosechadas.
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Analisis

El analisis se trabajo con las. siguientes - variables: altura
total CAF), area seccional a la base del tallo .CAS). numero de
ramas de primer orden (NR). coeficiente de forma CASZAF), valor de
Huber C(peso de hojas y semillas sobre area seccional = PHS/AS) y
coeficiente de asignacidn de hojas y semillas con respecto a tallos
(pesoc de tallos sobre peso de hojas y semillas = PHS/PTAD.

Todas las variables registradas se analizaron utilizando modelos
de andlisis de la varianza ANDVA.

El cazso a analizar corresponde a un disefio incompleto en los
niveles de la frecuencia de siembra. Considerando las dificul tades
implicadas en este disefio, se decidid expleorar graficamente si el
comportamiento de las variables con respecto a la densidad cambiaba
con la frecuencia de siembra. No se observd ningin patrén claro.
Por el contrario, el anAlisis correspondiente para el efecto de la
densidad indicé patrones consistentes en todos los casos
considerados. Debido a este se decididé analizar el efecto de la
densidad obviando la frecuencia de siembra. Ademas con el fin de
conocer si el efecto de la densidad es distinto para cada morfo,
los anilisis de varianza incluyeron dos factores; la densidad y el
norfo., Se realizaron comparaciones entre las medias dentro y ent.'re

morfos, utilizando pruebas de rangos multiples.

Resul tados

Los analisis de la varianza realizados mostraron que los valores
de: &rea seccional, altura final , cociente de forma, numero de
ramas, valor de Huber y coeficiente de asignacidn a hojas y

semillas son afectados por la densidad total de individuos, y este
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éfecﬁo Aifiererentre los morfos. (Ver cuadros de ANDVA 8,8,10 11 12
y 13, respectivamentel. A continuacidén se describen los patrones en
la variacidn para cada variable de respuesta en ambos morfos.

Para ambos morfos el Area seccional ¥y la altura final
presentaron una tendencia a la disminucidon conforme aumenta la
densidad (cuadreos 8, 8 vy figuras 17, 18. respectivamente), En cada
densidad, para el caso del huautontle los valores del area
seccional asi como de la altura siempre fueron mayores. Estos
valores Carea seccional y alturad presentaron una disminucidn mas
rapida en el huauzontle, tendiende a converger hacia los los
valores de la maleza en altas densidades. En el caso del huauzontle
todas las medias difirieron significativamente entre densidades. El
cociente entre las variables anteriores C(Cociente de formad,
también presentd el mizmo patrén. Es decir, para ambos morfos
disminuye con la densidad, y en el caso del huauzontle sus valores
son mayores y disminuyen mas rapidamente, tendiende a convergir
hacia densidades altas. Ccuadre 10 y figura 19D

El ndmero de ramas también disminuyd con la densidad para ambos
morfos Ccuadro 11 y figura 20). El efecto de nuevo parece ser mayor
sobre la cultivada. En la densidad mias baja (115 ind/n® el quelite
presentd mis de dos veces el nmero de ramas que el huauzontie
(26.5 y 10.6, respectivamente) y en la siguiente densidad (375
indsm®)  esta relacidn aument® a mas de cuatro g.5, 2.1 ,
respecti vamented. En ambos casos las medias difieren
significativamente. En el caso del huauzontle, a partir de la
segunda densidad (375 ind/m°) el nivel de ramificacién no difiere
de cero y a partir de la siguiente es nula. En el quelite estas

madi ficaciones ocurren a partir de la tercera densidad
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€1535ind/m™.

Por otra parte, los valores de Huber, asf{ como la relacidn de
asignacién (tallosshojas y semillas) presentaron un comportamiento
comin Ccuadros 12, 13 y figuras 21, 22, respectivamented. Ambos
aunentan con la densidad separandose dos grupos homcgén.eos; a baja
densidad €115 ind/n°, 375 ind/n®) y alta densidad C1535 ind/m’,
2357 ind/md. Dentro del primer grupoe descrite, las medias
asocliadas a cada densidad no difieren entre leos morfos, en tanto
que en el segundo los valores correspondientes al huauzontle son
mis del doble que los del quelite. Para todas las densidades las
varianzas asociadas a los valores promedio son mucho mayores en la

cultivada que en la maleza.

Discusion

Los valores de Huber encontrados para todas las densidades en
ambos morfos se encuentran muy por arriba del rango de valores
registrados en cualquier otro grupo de plantas. Los valores maximos
para plantas en extrema aridez van de S.893 a ~17.8
CZimmermann,1983), en tanto que los aquf{ reportados son mayores por
un orden de magnitud. Es muy probable que estos valores reflejen
mAs bien una pérdida de hojas en los individuos, ya que al momer;to
de la cosecha muchas de estas eran senescentes. Asimismo, es muy
probable que los valores del cociente pesc de talle“pesco de hojas
también reflejen esta situacidn. En este sentido los patrones de
cambio de las variables antes mencionadas sugieren que la pérdida

foliar en los individuos aumentd con la densidad.
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ALTURA INDIVIDUAL PROMEDIQ (cm)

10}
)
o 500 1000 1500 2000 2500
DENSIDAD TOTAL {Ne + Nm)
Figura 4 . Altura individuol promedio con respecto o la densidod

total (Nc + Nm). Se representan los valores promedio centrados
en los intervolos de confianza del 95 %



Cuadro 8. Analisis de varianza para el Aarea seccional a la base

del tallo,
el morfo.
maleza,

Fuente de
variacion

Densidad
Morfo
Dens*Morfo

Error

suma de

cuadrados

8697. 402

1334. 394

11686. 349

16522, 435

Pruebas de rangos multiples C(TukeyD.

Densidgd
Cinds/m™

115

373

1535

2357

C

138

355

sS62

422

N
M

193

233

581

380

gt cuadr ados F
medics
3 3232. 4867 s52
1 1334.324 228
3 388. 783 68
2826 S. 846
Media Grupos homogéneos
C M C M
Q.02 4.66 L 3
»*
4.48 1.860 »*
»
1.80 0.82
1.00 O.6é2

con respecto a la densidad total en mezcla C(Nc+Nmd y a
El caso ad) corresponde a la cultivada y el b) a la

. 0001
. 0001

. 0001

Se considera un grupo homogéneo a una p > .085. Las comparaciones
dentro de los morfos se leenen ceolumna y entre morfos en renglén.

C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza

tamaRo de muestra.

N =



AREA SECCIONAL PROMEDIO (mm)

C

CULTIVADA

M

MALEZA

0 500 1000 1500 2000 2500

DENSIDAD TOTAL (Nc + Nm) (ind/m2)

Figuro 12 . Area seccional individual promedio con respecto a la
densidad total (Nc + Nm). Se representan los valores centrados
en los intervalos de confianza del 95 %



Cuadro 8.

Analisis de varianza para la altura final individual

con respecto a la densidad total en mezcla (Nec+Nmd y a el morfo.
El caso a) corresponde a la cultivada y el b) a la maleza.

Fuente de suma de

variacion cuadrados
Densidad 275563. 8
Morfo 39744.11
Dens»Mor fo 12583. 73
Error 10062286. 6

gl

2826

Pruebas de rangos multiples (Tukeyd.

Densidad N
Cind/m™ c M
115 138 193
373 385 233
1538 sSe2 881
2357 422 380

Se considera un grupo homogénec a una p >

Media
[ M
63.1 47.8
42.8 28.7
31.0 28.0
24.2 20.0

cuadrados F P

medios

91854, 64 257 . 0001

39744.11 111 . 0001
4194, 57 11 . 0001
356. 06

Grupos homogéneos

.05. Las comparaciones

dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en rengldén.
C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza. N =

tamafio de muestra.



COCIENTE DE FORMA PROMEDIO AS/AF

C

0.14

—_—

CULTIVADA
0.2

M
N
0.1 MALEZA

0.08
0.06
0.04
0.02
o

0 500 1E+03  1.5E+03 26403  2.5E+03
DENSIDAD TOTAL (Ne + Nm) (ind/m2)
Figura :* . Valores promedio del coeficiente de forma (AS/AF)

con respecto a la densidad total (N¢ + Nm). Se representan los
valores promedio centrados en los intervalos de confianza del 95 %



Cuadro 10. Analisis de varianza para el coeficiente de forma
CAsS/Af) con respecto a la densidad total en mezcla C(Nc+Nmd y a el
morfo. El caso ad corresponde a la cultivada y el bd a la maleza.

Fuente de suma de al cuadrados F P
variacion cuadrados medios

Densidad 2.577 3 0. 859 867 . 0001
Morfo 0. 242 1 0.242 187 . 0001
Dens*Morfo 0. 030 3 0.010 7 . 0001
Error 3.638 2826 0.001

Pruebas de rangos maltiples (Tukeyd.

Densi dgd N Media Grupos homogéneos
Cind/m™ C M c M C M
115 i38 193 .130 .102 *
373 355 233 .109 . 080 »* *
1535 562 581 .048 .035 »* =
2357 4az2 350 .043 .028 * =
£

Se considera un grupo homogénec a una p > .08, Las comparaciones
dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en renglén.
C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza. N =
tamafico de muestra.



NUMERO DE RAMAS PROMEDIO

M

35—
CULTIVADA
30y
C
MALEZA

c x

0 500 1000 1500 2000 2500

DENSIDAD TOTAL (Ne + Nm) (ind/m2)

Figura ", Numero promedio de ramas de primer orden por individuo
con respecto a la densidad total (Nc + Nm). Se representan los
valores promedio centrados en los intervalos de confianza del 95 %



Cuadro 11. Andlisis de varianza para el numero promedic de ramas
de primer orden por individuc, con respectc a la densidad total
en mezcla C(Nc+Nmd) y a el morfo. El caso ad) corresponde a la
cultivada y el b) a la maleza.

Fuente de suma de gl cuadrados F P
variacicn cuadrados medios

Deﬁsidad 13450.71 3 4483. 57 72 . 0001
Morfo 3R76. 26 1 3276. 26 83 . 0001
Dens»Morfo 20295. 26 3 875, 08 11 . 0001
Error 14519.54 236 61.52

Pruebas de rangos maltiples CTukeyd.

Densidgd N Media Grupos homogénecs
Cind/m™> C M [ M C M

115 '3t 38 10.7 26.5 »

373 29 35 2.1 a.8 % *
1535 15 18 0.0 2.3 » X *
2357 48 32 0.0 0.0 »* *

Se considera un grupo homogénec a una p > .0S. Las comparaciones
dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en rengldén.
C corresponde a la cultivada y M correspende a la maleza. N =
tamafio de muestra.



VALOR DE HUBER PROMEDIO
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Figura 7' . Valores de Huber promedio con respecto a la densidad
total (Nc + Nm). Se representan los valores promedio centrados
en los intervalos de confianza del 95 %




Cuadro 12. Analisis de varianza para los valores de Huber con
respecto a la densidad total en mezcla C(Nc+Nmd) y a el morfo. E1
caso ad) corresponde a la cultivada y el b) a la maleza.

Fuente de suma de gl cuadrades F P
variacion cuadrados medios

Densidad 2387805 3 795838 33 . 0001
Morfo 3026338 1 3026336 128 . 0001
Dens»Morfo 817214 3 272404 11 . 0001
Error 59101093 2513 23318

Pruebas de rangos multiples CTukeyd.

" Densidad N Media Grupos homogéneos
Cind/m c M c M c M
115 129 184 29.9 18.2 »* . %
373 340 218 54.1 32.6 2 *
1536 479 526 132.6 38.7 *
2357 330 315 159.4 B61.2 * *
*

Se considera un grupo homogéneo a una p > .0S. Las comparaciones

dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en renglén.
C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza, N =
tamafio de muestra.



VALOR PROMEDIO DEL COCIENTE Wta/Whs

c

25—

CULTIVADA

M

MALEZA

-5

0 500 1000 1500 2000 2500

DENSIDAD TOTAL (MNe + Nm) (ind/m2)

Figura . Valores promedio dei cociente (peso de tallos/ peso de
hojas y semillas, con respecto a la densidad tota) {(N¢ 4+ Nm). Se
representan los valores promedio centrades en fos intervalos

de confianza del 95 %



Cuadro 13. Analisis de varianza para el cociente de asignacidn
de hojas y semillas CPTA/PHS) con respecto a la densidad total
en mezcla (Ne4NmD y a el morfo. El caso a) correspeonde a la
cultivada y el b)) a la maleza.

Fuente de suma de gl cuadrados F ]
variacion cuadrados medios

Densidad 39314.586 3 13104.88 42 . 0001
Morfo 416869, 79 1 41668. 79 136 . 0001
Dens»Morfo 8488. 30 3 3162.77 10 . 0001

Error 767378.72 2513 308, 36

Pruebas de rangos multiples (Tukeyd.

Densidgd N Media Grupos homogéneos
Cind/m™D C M [ M Cc M
115 129 184 1.29 3.06 3 *
373 340 218 1.06 4,40 »* E 3
1535 479 526 4. 22 18.54 *
2357 330 318 B. 49 18. 86 »* ¥
¢

Se considera un grupo homogéneo a una p > .08, Las comparaciones

dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en renglén.
C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza, N =
tamafc de muestra.



Efectos sobre la forma.

La forma de las plantas estudiadas fue modificada por 1la
densidad en dos maneras. Por un lado, conforme aumenta la densidad
los individuos de ambos morfos se ramifican menos reduciendese
finalmente a la presencia de un sdlo eje. Por otro lado., este eje
principal se torna cada vez mas esbelto. Estas modificaciones han
sido Ampliamente documentadas para plantaciones de aArboles a altas
densidades CPutz y Holbrook, 19839). De hecho las practicas de
manejo silvicola incluyen el aclareo como una medida para reducir
el efecto de la densidad y permitir el engrosamiento de los
troncos. Dado que en condiciones de alta densidad la fuente
principal de luz viene en sentido vertical es posible especular que
el crecimiento en altura puede ser un factor critico y priocrizable
con respecto al crecimiento lateral Cramificacidnd, en una carrera
por tener acceso a la energia luminica. Esta idea ha sido apoyada
por la evidencia de que en algunas poblaciones experimentales,
conforme aumenta la densidad "la desigualdad en las alturas
individuales disminuye en tanto que la desigualdad en biomasa
aumenta CTrénbath y Harper, 1973, Hutchings y Budd, 1981). Se
infiere entonces que tanto para individuos grandes como pequeRos,
el crecimiento en altura es critico. Si bien se conoce que 'la
interferencia debida a la cercanfia de vecinos afecta el crecimiento
de partes (médulos) y por tanto la forma, no se conocen los
mecanismos de esta interaccidn C(Harper, 19853, Una propuesta atil
para visualizar los cambios en la forma es la propuesta de las
zonas de agotamiento de recursos Cresource depletion zones & RDZ
planteada por Harper, 1988). En éstos términos se podria especular

que el conjunto de yemas axilares en el eje principal se encuentran
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incluidas en ei conjunto de CRDZ™) de los médulos vecines, lo cual
inhibe la ramificacidn, Dado que la luz directa sélo incide
verticalmente, la zonas con mayor disponibilidad del recurso Cmenos
disminuidas) corresponderan a las partes apicales, favoreciendo su
crecimiento. Cabe menciocnar que se ha evidenciado la funcidén de
fitocromos presentes en las yemas come sensores del ambiente
luminice local, y que pueden estar relacionadas con el disparo del
crecimiento (Briggs e Iino, 1983). Por tanto la integracidén de la
forma de las plantas puede ser producte tanto del crecimiento
demografice de partes en respussta pasiva a la disponibilidad de
recursos, © bien puede reflejar la percepcidn de la calidad local
del ambiente por “parte de la planta. Independientemente del
mecanismo implicado, al parecer la sensibilidad de los individues
del huauzontle al ambiente provocade por la densidad fué mayor que
la del quelite. Esto se especula debido a que la disminucidén del
numero de ramas conforme aumenta la densidad fué mas fuerte en el
caso del huauzontle. Como consecuencia la densidad a la cual no hay
ramificacidén es menor para este morfo.

Algunas caracteristicas de la forma de ocupaciédn del espacio

y su relacién con la habilidad competitiva.

A partir de los resultados obtenidos al tiempo de la cosecha és
posible caracterizar burdamente la forma en que los morfos ocupan
el espacio aéreo. Ya que los individuos del huauzontle son mas
altos y tienen una mayor relacidn area seccional-altura, se infiere
que los primeros pueden disponer estructuras fotosintéticas a mayor
altura y con un mayor soporte yso conduccidn para las mismas.
Ademas dado que el nimero y longitud de las ramas es menor en el

caso del huauzontle, es posible esquematizar que los individuos de
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huauzcn;le ocupan el espacic como un cilindro de estructuras
fotosintéticas soportadas por un sélo eje “robusto'. Por otro lado,
los individuos de la maleza proyectan sus hojas sobre una mayor
area aunque de manera mas laxa ¥y soportadas por miultiples ejes que
conforman individuos con menor biomasa. Al aumentar ia densidad
estas formas van convergiendo a una forma cada vez mAs cilindrica
con biomasas cada vez mads similares. Aunque los individuos del
huauzontle siguen siendo cilindros mds altos y mas robustos que los
de la maleza, estas diferencias también disminuyen.

Un resultado interesante es que las diferencias en forma
mencionadas anteriormente no implican diferecias en la habilidad
competitiva de cada morfo. Esto sugiere que si bien la forma de las
plantas tiene relacidn directa con la adquisicién de los recursos,
sus efectos sobre la capacidad que un individuo tiene para
disminuir los recursos de sus vecinos puede implicar una relacidén
no sencilla.

Dadeo que a bajas densidades los individuos del huauzontle
alcanzan tanto una mayer altura como mayor blo;nasa, se puede
esperar que si ocupan los mismos recursos que los individuos del
quelite, los primeros sean competidores mas habiles que los
segundos, Sin embargo los modelos de rendimiento no indican est..o.
En cambio se sugiere una equivalencia competitiva. Al parecer este
problema plantea mas preguntas nuevas que las que resuelve, ya que
l;; equivalencia encontrada puede deberse a la interaccidén de muchos
factores. Sin embargo, vale la pena comentar algunos de estos.

Un primer aspecto es que probablemente la alta variacién
provocada entre los lotes debido a problemas experimentales

oscure=zca las diferencias en los efectos competitivos. Esto puede
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ser relevante =i se toma en cuenta que los valores absolutos de las

diferencias en altura y biomasa se reducen a altas densidades.

Por otra parte es importante tomar

en cuenta que el tamaiio no

siempre tiene congsecuencias inmediatas sobre la habilidad

competitiva (Connolly, 18988). La relacidédn entre el tamafio de un

individuo y la disminucidn en la disponibilidad de recursos que

este provoca a su competidor depende del grade en que los recurses

a consumir sean los mismos

y ademas sean consumidos de la misma

forma. Como ya se ha discutido en el capitulo

de la biomasa, la variable importante

anterior en el caso

puede ser la similitud en la

proporciones de recursos minerales demandados y consumidos por cada

planta.

Certa necesario entoces

diseflar un experimento en donde 1la

acumulacidén de los recursos minerales en

moni toreada, utilizando
‘morf‘oméf.rico y anilisis de
entonces la posibilidad de

patrones encontrados.

réplicas para
minerales. Estos

una explicacidén
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Modelo de compéteh\civ

Suposiciones. e - R : R

a) Las especies competidorasﬂ; ii»fi'l'i‘zan“l'c;s .misn;cs recursos.

b) Los recursos son limit;doé. : '

el La fraccién de los recurses utilizada por cada especie es
proporcional a la biomasa producida en mezcla con respecto a la
biomasa producida en monocultivo.

Bajo estas <supusiciones, <l modelo predice‘ las siguientes
consecuencias:

Si se cumple a y b, la cantidad de espacio ocupade por cada
especie arect..‘a el rendimiento y la adecuacisdn de la otra. La
especie que acapare una mayor proporcidén de los recursos tendra un
efecto negative mayor sobre la otra .y el efecto de esta dliima
sobre la primera ser& el reciproco.

Sea A = 1 el espacio o recurso total disponible. En cualquier
situacién de mezcla la fraccidn del espacio ocupado por cada
especie sera:

R = bthCblNi-szNz)_‘ a1
R, = b N (b N+b N> $=5)

Donde; N‘. Nz= nitmero de individuos de las especies 1 y 2
respectivamente, b‘, bz= fraccidén del espacio total disponih.\Le
utilizado por un individuo promedioco de las especies 1 y 2,
respectivamente,

Se asume ademis, que en monocultive cada especie ocupa todo el
recurso ¥y, que el rendimiento en mezcla depende de manera directa
de la fraccidn del espacio ocupado. Asi{ las ecuaciones para el
rendimiento seran:

¥ = R1W €32
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W = RW (5]
2 2 20

W,¥ = rendimiente por unidad de area de La especie

mezcla, respectivamente; wm,wzo= rendimiente por unidad de ‘area de

la especie 1 y 2 en monocultivo.
El efecto competitivo Capifiamiento sensu de Wit) de una especie

sobre la otra estara dado por leos cocientes: b‘.r'bz = kz‘

Cceoeticiente de competencia de la spl scbre la spd) y L\z/l:v1 = kxz

Ceceeficiente de competencia de la sp2 =sobre la spld, Los cuales
expresan facltores de equivalencia competitiva percapita. Asi por
ejemplo, para la especie 2 cada individuo de la especie ccupara o
disminuira la misma cantidad de recursos que kz‘ individuos de la
especie 2. Ademas dado que ambas especies ocupan los mismos
recurzos, se tiene que el efecto de la spl sobre la spz2 es el
reciproco del coeficiente de la spZ scbre la spil; k21= kiz—‘.

Rearreglande las ecuacicnes (1), (2, (3) y (4) para introducir
estos parametros tenemos:
multiplicando €3 por bz"/bz"

VI1 = (bxlbz)waxo 7 Cb‘/'bz)N’.-*N2

sustituyendo‘por kZl;
w = kz‘N‘Ww 7/ kth‘i-Nz s

1

multiplicando por CN +N)J t s N +N 4

W =k CN/N+NOW /7 k_CN /N +N DJ+CN /N +N D
1 211 1 2 g0 24 1 1 2 212
sustituyendo P,= N‘/N‘+N2 Yy P,= Nz/N;+Nz se tiene que el
rendimeinto para la especie 1 sera;
W‘ = kzxpxwxo s k21p1+p2 e
y para la especie 2 ceri;
wz = kazp:wzo/ ktzpzﬂ)x e wz = pzwzo/ kztp.x*’pz 7

En las ecuaciones 6 y 7 podemos obszervar que el rendimiento en



mezcla depende dei coeficiente de apifamiento rélative €k, “La”
3]
frecuencia de siembra piy del rendimiento alcanzado en monocultive

Wo. El comportamiento de estas curvas es tipicamente representado
L

en graficas del rendimiento por unidad de Area de cada especie (WD

t
contra la frecuencia de siembra llamadas diagramas de reemplazo
Cver figura 8). Para el casc particular de la situacidn de igualdad

de efectos competitivos CHo: b1=b2; ku=k‘2= 1D, tenemes que;

wl = pxwxu 7 p1+p2
y dado que p1+p2= 1, entonces el rendimiento para cada especie

seri;

\V‘ = wam (@:3]

W, = pY, 4>

Es decir, el rendimiento de cada especie seri proporcional a su
frecuencia en la mezcla., lLas lineas definidas por (8 y (9, son
llamadas lineas del rendimiento esperado.

A partir de las ecuaciones (B) y (7), es posible obtener

expresicnes que representen los coeficientes kz1 Y k:z para poder I

estimarlos: .
sustituyendo'pz = 1_P1. en (8) tenemos;

VI‘ = kz‘p‘w10 / Ck21—13p1+1

y rearreglando;

w£[ Ck21-1) pl*l 1= kzxpxwto ; wlkzlpl—wlpl+wi = klip‘lwlo

wl_wlpl = kzaptho— ka21p1 ; W‘(l—p‘) = kzlcplwll)_ wlpl)

Entonces se tiene que los coeficientes de competencia seran:

kK = WC1-pd / pCW — W) c10d
2% 1 1 1 10 1

k_ =WC-pDd 7/ p(¥W - W) C11d
12 2 2 2 20 2

De Wit propone que Ic21 Y k12 son constantes y un metodo de

estimacién de estos consiste en el ajuste de un modelo lineal de la



siguiente reparametrizacidn:

W = QW  donde Q = kP, K P ey
Y en donds el criterio de eleccidn de kz.\ es addél q'l'.xe: perm;'\ta' el
mejor ajuste.
Tasas ¥y diagramas de sustitucién,.

Considerando el rendimiento de cada especie en términos del
nimero de semillas producidas, de Wit extendid el modele antes
propuesto al efecto competitivo interespecifico sobre la adecuacidn
promedic de los individuos de cada especie. Para esto, definid las
tasas de reproduccidn relativas para cada especie como el cociente
de las semillas producidas por las especies en mezcla Cinteraccidénd

y la cantidad inicial de semillas sembradas CNL):

1 -1

C = WN"~ €13
1 s

. aa  y = WM

2

Utilizando las expresiones para W1 y Wz expuestas en (B y 7
tenemos:

C =k W / k N+N (& 5]
1 21 10 2114 2

C =W 7 k_'N +N €150
2 zo0 214 2

Donde dados valores de kz‘ y k‘2 constantes, ambas tasas cambiaran
con la frecuencia. Bajo esta situacidén, una medida de la tasa

reproductiva relativa de una especie sobre la otra estara dada por:
o, =cc ™

21 172
y sustituyendo por (140 y C185) tenemos;

o=k W ow "t 183
21 21 10 20

o« =k W W * 17>
12 21 20 10

donde si k. y k _ son constantes, a, y a_ también lo son.
21 12 21 12
Partiendo de las ecuaciones (12) y (13D es posible concluir que
la proporcidén de individuos de una especie con respecto a la otra

después de la interaccidn, serd igual a la proporcidn inicial por
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la tasa de reproduccién relativag
W/ = o NM/N s
1 2 21 1 2

Suponiendo que las poblaciones resultantes con proporciones
wa/wz) volvieran a interactuar en las mismas condiciones y con los
mismos parametros que en el evento anterior, se tendrfia que las
proporciones resultantes serfan:

W /WD = o 2 NN y para un tiempo en donde han occurrido n

1 2 2 21 1 2
generaciones;

CW /%) = o N 7N c1ed
4 2 n 21 122

Asi, es posible predecir, si todos los parametros y condiciones
se mantienen constantes, cuantas generaciones seran necesarias para
que ocurra un cambic desde una frecuencia dada hasta otra.
Usualmente, el modelo de de Wit se ha expresadeo con relaciones
lineales, utilizando una escala logaritmica como es el caso
siguiente;

log CW /W ) = n loglca_ d4+logCN /N 202
£ 2 n 21 12

A continuacidén se exponen brevemente los resultados mas
generales de los modelos de sustitucidn propuestos por de Wi L.',

El caso &21 = 1 representa la hipédtesis nula (Hod, cuando las
proporciones se mantienen constantes en el tiempo. Si o, > 1 la
spl desplaza eventualmente a la sp2, en tanto que si o < 1 ocurre
lo contrario. Son posibles también situaciones en las que &, no
sea constante (cambie con la frecuenciad y, por tanto, que las
situaciones anterires solo ocurran localmente. Dado que en el
modele se asumen los coeficientes de competencia como constantes,
los  cambios en las tasas de sustitucidn Cam) dependeran
necesariamente de otros factores. De hecho estos cambios solo son

-1

posibles cuando se cumple que k21 - kxz # 1, es decir. cuando las

118



-1
12

@zpecies neo compiten por los mismos recursos. Cuando kzx = k >
1 cada ecpecie compile mis consigo misma gue con la contraria ya
gue con esta comparte menos recurseos comunes. Por tanto después de
la interaccidn, la proporcidn relativa de cada especie aumentara
confarme la r'recuencia inicial de la contraria sea mayor (figura D
Estc conlleva a un punto o frecuencia de ceoexistencia estable. Si
kz; * kx;4 < 1 ambas especies competiran mas ceon la centraria que
consigo mismas. por tanto, después de la interaccién, la proporcién
relativa de cada esgpecie dizminuiria confeorme la frecuencia inicial
de la contraria sea mayor. La dinamica resultante tiene un punte de
equilibrio de coexistencia inestable. fuera del cual una u otra

especie tenderid a aumentar. desplazande a la contraria, dependiendo

de la abundancia relativa inicial (figura DJ.
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