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Objetivos Generales. 

Describir el efecto de la competencia intra e intli!respecif'ica 

sobre cada morf'o de Chenopodium, utilizando modelos de superficie 

de respuesta. 

Describir el efecto de la competencia intra e interespeci:fica 

sob1-e algunos parámetros de la arquitectura de los individuos de 

ambos morfos. 

Introducción General : Biología de las plantas en estudio 

Chenopodlum. berLandierl ssp. nultaLL iae CWilson) y Chenopodiwn 

berLandieri <:Noq) son dos plantas anuales, cuyas poblaciones se 

encuentran intermezcladas en los terrenos de cultivo en la zona del 

centro de México. Chenopodiwn berLandieri ssp. nuttaLLiae 

comúnmente llamada Huauzontle es una planta dosmesticada utilizada 

principalmente para el consumo de la inf'lorescencia (panoja) y, con 

menor importancia, como quelite (consumo de hojas). Chenopodiwn. 

berLandieri comúnmente llamada Quelite cenizo Ca la cual nos 

ref'eriremos simplemente como quelite) es una planta oportunista o 

maleza, que coloniza los campos de cultivos como maiz, f'rijol, 

chlcharo y el mismo huauzontle. Sus hojas son colectadas por la 

gente para su consumo. 

Estas plantas presentan f'uertes dif'erencias morf'olóogicas 

detectadas tanto en el campo como en condiciones comúunes y 

controladas CWilson y Heiser, 1979). 

Huauzontle 

no dispersa los !'rulos 

semi l 1 as gr andes C 4mm) 

reducción drástica de 

la testa. (color blanco) 

2 

Quelite cenizo 

si dispersa los frutos 

semi 11 as pequel'ías C 3mm) 

presencia de test.a (se

millas color negro. 



Ramas do pequei'ía 1 ongi t.ud 

Ramas concentradas hacia 

el ápice del i ndi vi duo 

formando una panoja densa. 

En virtud de las dif'erencias 

ramas de grar1 longi t.ud 

ramificación difusa a 

t.odo lo largo del tallo 

morfológicas de estas dos 

subespecies, en ocasiones se utilizará el término morro para hacer 

ref'erencia a ellas. 

Esta:;:; diferencias tlpicamente corresponden a las encontradas 

para sistemas de maleza-cult.ivo, donde uno de los elementos Cel 

cultivo) es una versión domesticada de la olra CHarlan, deWet y 

Price, 1973). 

A partir de amplios estudios sobre la domest.icación y el origen 

,de estas planlas, se ha propuesto que el quelite cenizo puede ser 

la forma a partir de la cual se domeslicó el huauzontle CW!lson y 

Hei ser , 1 979) . 

Ambos morfos son polinizados principalmenle por viento y se ha 

demostrado que son interfértiles produciendo descendencia Fs fértil 

CWilson y Heiser. 1979). De hecho en el campo parece existir una 

gran intergradación de las formas extremas. Sin embargo, un hecho 

de gran interés es que ambas formas. a pesar de la hibridación, 

conservan su identidad. 

Dentro de los 

reclutamiento de 

cultivos 

queli tes. 

del 

Sin 

huauzontle ocurre un alto 

embargo sus densidades son 

disminuidas por las prácticas de deshierbe, siendo más altas hacia 

el final del crecimiento del cultivo (observación personal). Esta 

práctica parece no ser t.an efectiva durante los primeros meses del 

crecimiento, debido a la dificultad para diferenciar las plántulas 

y juveniles de ambos morfos. Dado que los queli tes también son 

aprovechados por la gente, el manejo de estos en campos de maiz y 

'otros cu.ltivos es muy variable en el tiempo e incluso de región· a 
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región. En el caso del cultivo del huauzonlle al pare~er existe una 

atención especial debido al riesgo de la pérdida de las 

caracteristicas comerciales. que a un largo plazo pueden conducir 

los fenómenos de hibridación.Cobservación personal para la zona de 

San Andrés, D. F. J. 

Materiales y Métodos: Disef'ia experimental 

El presente trabajo se llevó a cabo en el invernadero del 

Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Autónoma de 

México. durante el verano y otoi'ío de 1987. 

La metodologia y materiales que a continuación se describen 

corresponden a un experimento general. utilizado para responder las 

preguntas expuestas en los diferentes capitulas. 

Di sel'ío experimental. 

El diseño expe1· i mental consist.i6 de cuatro series de 

reemplazamiento sensu de Wit, 1960, cuyas densidades letales 

fueron: 115, 373, 1535 y 2357 ind/m
2

• Cada li11ea de reemplazo contó 

con 5 proporciones de siembra: 1:0, 2:1, 1:1, 1:2, 0:1. Las 

proporciones·: 0:1 y 1:0 representan los monocultivos 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 área para cada densida.d y de profundidad constante C20 

cm.') , los cuales se encontraban integrados a cajas de mayor tamai'ío 

La posicion de ca.da unidad en el conjunto de las cajas se eligió al 

azar. 

El sustrato utilizado fuá un suelo de origen volcánico. 

proveniente de bosques de Pino Encino, el cual se mezcló y 

fertilizó, al'íadiendo el compuesto comercial llamado "Triple 17" ·a 



una. concenlración dG ó. ¿ gr/1ÓÓ- cn\2
- dO suP~rf'lcie a. sembrar. 

Para obtener las plántulas utilizadas en el experimento, se 

germinaron las semillas en un suslralo de agar y nutrientes en 

cámaras de ger1ni1)ación lipo comp. a una t.empet·alura de 20 ºe y un 

t'ot.operlodo de 12 hrs. luz y 12hrs. oscuridad. 

Se eligieron los individuos homogeneizando su tamal'ío en un 

intervalo de 2 a 2. 5 cm. y se lrasplanlaron denlro de los lotes 

experimental es en un arreglo hexagonal con el f" in de homogeneizar 

la cantidad de espacio inicial disponible para cada individuo 

(figura 2J. Las plántulas que no sobrevivieron la primera semana 

después del t.raspl anle f'ueron reemplazadas. Para obtener las 

proporciones de siembra en los dif"erenles loles experimentales, se 

sembraron secuencialment.e n individuos de la maleza y m individuos 

de la cultivada en cada renglón de la matriz del disef'ío Cf"igura 2). 

El número total de individuos de cada morfo, asi como el área 

inicial disponible para cada individuo por densidad y lralamiento, 

se muestran en el cuadro 1. 

El experimento se inició en la tercera semana de mayo de 1987. A 

los cuarent"a y cinco dlas de montado el experimento, ocurrió un 

accidente que provocó la pérdida de aproximadament.e el 40~: del 

disef'ío Este f"ué parcialment.e reemplazado reduciéndose las 

proporciones de la densidad má:<ima C2357 ind/m
2

J a los casos 

1: O , O: 1 1:1 asi como el número de réplicas de los dif"erent.es 

unidades experimoant.ales. En consecuencia parle del experimento se 

desarrolló de mayo a sept.iembre y el rest.o de julio a septiembre. 

No obstante esla diferencia, en virt.ud de que lodos los !oles 

parecen haber alcanzado su máximo rendimiento, los resultados se 

analizaron conjuntamenle. 

Para cada unidad experimemt.al ,a los sesenta dias de sembrado se 
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aplicó de manera homogénea sobre la superf'icie, una solución del 

f'ert.ilizant.e "Triple 17" asl como una de urea comercial, ambas a 

una concentración de CO. 1 gr. /100cm
2
). 

A los 5 meses de la siembra se cosechó la parle aérea de t.odos 

los individuos. a los cuales se regist.ró: alt.ura t.ot.al y diámet.ro a 

la base del t.allo. Cada individuo se guardó en una bolsa de papel y 

f'ué secado a una t.emperat.ura de 75°C durant.e 72 hrs. Post.eriorment.e 

se separaron los t.allos de las hojas y semillas y se pesó su 

biomasa por separado con una precisión de 0.001 gr. 

6 



Á 
2357 •. 

1335 

373 

115 

115 373 1535 2357 

Densidad de que/ite (indlm2) 

Figura 1. Diseño experimental. El diseño experimental consiste de 4 líneas 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 0:1. 
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FIGURA 2. Arreglo espacial de los individuos. En este diseño, cada individuo 
puede verse como el centro de un hexágono formado por los individuos más 
cercanos ubicados en las aristas. La distancia entre cualquier par de puntos 
es la misma, y por tanto el área inicial disponible para el crecimiento de cada 
individuo. Las diferentes proporciones se lograron sembrando las siguientes 
secuencias en cada renglón: 1C-OM; 2C-1M; 1C-1M; 1C-2M; OC-1M 
donde: C = Cultivada y M = Maleza. 



Cuádro 1. Area inicial disponible 
individuo promedio al comienzo del 
densidad de siembra. 

Dénsidad de 
siembra 
Cind/m2

) 

115 

373 

1535 

2357 

para el creci mi ent.o de un 
experiment.o, de acuerdo a la 

Ar ea inicial 
dispo~üble 

Ccm) 

86.71 

26.81 

6.51 

4.24 



EFECTO DE LA DENSIDAD POBLACIONAL SOBRE EL RENDIMJ:ENTO 



Introducción 

El conocer como reaccionan las plant.as a la densidad es de gran 

import.ancia t.anlo para enlender los mecanismos implicados en la 

regulación del t.amaño poblacional y su dinámica en el liempo, como 

para ent.ender cuáles son sus efeclos sobre el rendimienlo de los 

culLivos CHarper, 1977; Wat.kinson. 1981; Antonovics y Levin 

1980). Es posible reconocer t.res fases generales del efect.o de la 

densidad sobre el desempeño de las planlas. Esla fases son: a) a 

bajas dens:idades la int.eracción enlre los individuos es baja y 

elefect.o sobre el rendirnient.o es despreciable; en est.e rango ocurre 

enlences: un increment.o lineal de la biomasa por unidad de área 

conforme la densidad aument.a. b) a densidades mayores la 

inlerferencia entre los individuos provoca respuestas plásticas 

como la reducción de la biomasa individual promedio et.amaño); en 

est.e rango el increment.o en biomas:a por unidad de área comienza a 

frenarse hasla alcanzar un valor independienle de la densidad. c) a 

densidades mucho mayores:, la int.erferencia es: t.an alla , que ocurre 

mort.alidad de algunos individuos proceso llamado aut.oaclareo. 

Eslas respuest.as han sido descrit.as a part.ir de relaciones 

empiricas, de las cuales se han podido inferir algunos aspeclos de 

la mecánica global del proceso. Sin embargo, cabe señalar que el 

grado de inlerpret.ación biológica de los parámelros es muy variable 

enlre los dist.inLos modelos que se han ut.ilizado para des:cribir el 

fenómeno de inlerferencia. Est.os modelos se resumen a conlinuación. 

Modelos de rendimienlo. 

Los pat.rones llpicos en la respuesla del rendimient.o por unidad 

de área con respect.o a la densidad consislen en curvas crecienles 

monolónicamenle las cuales convergen de manera asint.ót.ica hacia 

'un máximo independienle de la densidad. poblacional (.figura 3a). 
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Eslo ha sido llamado ley del rendimienlo final constante CKira 

et..al. .1953). Por olro lado. el rendimienlo individual promedio 

disminuye con la densidad de manera inversa o hiperbólica CKira 

el.al. 1953; Bleasdale y Nelder, 1960; Holliday, 1960; Mead, 1970; 

Walkinson, 1980). Esle comporlamienlo se muestra en la figura 3b. 

Modelo potencial CKira, Ogawa y Sakasaki) 

Uno de los primeros inlenlos por describir las relaciones 

rendí mi e11lo-densi dad es el modelo propueslo por Kira, Ogawa y 

Sakasaki (1953). Es los autores proponen que el rendimienlo 

individual promedio Cw) puede ser descrilo por dos relaciones; como 

una constanle a bajas densidades Ccuando la interferencia es 

despreciable) y como una función polencial a densidades donde la 

inlerferencia es inlensa. Eslas dos siluaciones pueden expresarse 

respectivamenle como: 

baja densidad alta densidad 

w = e ec. Cla) w = k CN)-p ec C1b) 

donde k y p son constantes Cp > O k > 0); p ha sido llamado 

indice de competencia-densidad C "C-D index"). Eslas relaciones se 

han oblenido en condiciones experimenlales de campo e invernadero 

para un amplio número de especies, a parlir de regresiones lineales 

cuando las variables son exprésadas en escala logarilmica. En eslos 

esludios se ha observado que los parámelros k y p aumenlan conforme 

transcurre el crecimiento de las poblaciones a través del tiempo. 

El valor de p aumenta desde un valor de O cuando comienza el 

crecimiento al tiempo de siembra, has la alcanzar un valor 

apr oxi mado de 1 cuando el rendimienlo lolal por unidad de área 

CW) ha llegado a ser lndependienle de la densidad. Cuando el 

espacio inicial disponible en promedio para cada planta CS = l/N) 

es suslituido por la densidad CN). el modelo puede expresarse 

como: 

12 
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e) 

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 = wmox ( 1 + oN) . La curva 
A representa el coso cuando: wmax = 1 O , a = .03 , b = 1. La curva 
B representa el casa cuando: wmax = 1 O , a = .03 , b = 2. La curva 
C representa el caso cuando: wmax = 1 O , a = .06 , b = 2.5. La gra
fica o) representa el rendimiento por unidad de orea, la grafica b) 
representa el rendimiento individual promedio y la e) la misma va-
riable en escala logaritmica. 



w = ec C2) 

De aqui se despre1)de que dada una densidad CN) el erecto de la 

limitación de espacio es l/N) sobre el tamaño individual depende 

del valor p. Dado que el valor de p aument.a conf'orme los individuos 

crecen es posible entender por un lado, a est.e parámetro como un 

indicador de que tan completo es el uso de los recursos contenidos 

en el espacio inicial disponible es 1 /N) , a rnedi da que los 

individuos crecen. Y por et.ro lado· como un indicador de la 

intensidad de la competencia conforme el crecimiento. Para una 

densidad dada N est.e parámetro aurnent.a conf'orme los individuos 

crecen, hast.a el punt.o donde lodos los recursos en S han sido 

utilizados. En est.e punt.o p alcanza UI) valor de uno CKira et.. al. , 

1953). 

El rendinuent.o por unidad de área puede ser obtenido a partir de 

la ec Cl), ya que W = wCN), obteniéndose: 

W = kCN) 1-p ec C3) 

donde W es el rendimiento por unidad de área. Puede observarse que 

cuando p alcanza su valor máximo Cp=l), entonces: 

W = k ec (4) 

es decir el rendimiento es constante. En este caso, k representa el 

rendimiento máximo por unidad de área alcanzado por la población 

Crendimiento f'inal constante). Entonces, cuando cada individuo ha 

utilizado el total del espacio inicialmente disponible , el aumento 

de la densidad es compensado de manera exacta por la disminución en 

el tamaño individual Cw), manteniéndose el rendimiento total 

constante Ck). 

La contribución más importante en este modelo es, primero el 

enroque mecanistico, a través de la idea de que la intensidad o 

ef'iciencia en el uso del espacio cambia con el estado de 
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c1•.,cimi<>ht.o d<> los individuos <>n la población , lo cual es posibl., 

de estimar con un parámetro Cp). En segundo l ugar , que es le 

parámetro puede ref'lejar de manera inLui ti va la inLensidad de la 

competencia. Sin embargo, cabe sefíalar que en este modelo no hay un 

concepto claro que ligue la intensid.3.d del uso del espacio cont'orme 

los individuos crecen y. el erecto de la compeLencia conf'orme la 

densidad va en aumento. Una limitante fuerte en esta propuesta es 

la di f' i cul tad par a saber a partir de que densidades puede 

considerarse que la compeLencia es apreciabl.;,, y por tanto cuando 

la relaci.;n propuesta cambia de ser constante a potencial 

CShinozaki el.al., 1956; Harper 1977). La dif'icultad de f'ondo es 

que parle en dos secciones y de manera arbitraria, una respuesta 

continua, que en un rango lo suf'icientemente amplio incluye las 

tres fases antes mencionadas. 

Modelo inverso CShinozalci y Kira) 

Shinozaki y Kira C1956) propusieron un modelo más general que 

incluye la respuesta a la densidad en un rango amplio de valores. 

Este es construido partiendo del crecimiento loglstico individual 

considerando que los parámetros caracterlst.icos del crecimiento son 

modificados por la densidad y considerando además, que las 

poblaciones alcanzan la ley del rendimiento f'inal constante. El 

modelo ~repuesto es el siguiente: 

w-1 = A + BN ec C5) 

donde A y B son constantes, cuyo signif'icado bilógico es poco claro. 

Este modelo describe, en escala logarltmica, una curva con una f'ase 

lineal a altas densidades análoga a la ec (2) (donde A es 

despreciable , B-1 = Je: y p = 1) y una fase asintótica hacia A-l 

cuando N tiende a cero. 
. -1 

De aqui se desprende que A representa el 

rendimiento máximo promedio alcanzado por un individuo solitario. 
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Est.e modelo solo es capaz de describir curvas de rendimiento por 

unidad de área asinl.ót.icas, lo cual no ocurre cuando se t.1·at.a de 

describir el r endi mi en t.o de alguna par t. e de !as plant.as 

C 81 easdal e y Nel der , 1 960) . 

Además. dado que es t.e modelo con si der a p = 1 , no es posible 

est.imar el grado de ut.ilización del espacio conrorme el estado de 

crecimiento de los individuos (indice C-0). Se considera que los 

individuos ocupan el tot.al de los recursos en cualquier rase, del 

crecimient.o. La intensidad de la competencia es vist.a como la tasa 

de disminución del rendimient.o individual conrorme la densidad 

aument.a: 

a "' - dlogCw) / dlogCN) ec (6) 

Est.e nuevo descriptor es una !'unción de la densidad y es rererido a 

un est.ado de crecimient.o en el cual, la t.ot.alidad de los recursos 

inicialment.e disponibles para cada individuo han sido ut.ilizados. Es 

int.eresant.e sel'íalar que est.e modelo y el potencial, enf'at.izan dos 

aspect.os complement.arios en la descripción de la int.ensidad de la 

compet.encia. En el inverso se est.ablece cual es el efect.o de la 

densidad conf'orme esta aument.a y, en el pot.encial se enrat.iza que el 

efecto real de la densidad aumenta conrorme los individuos crecen. 

Modelo hiperbólico CBleasdale-Nelder) 

Bleasdale y Nelder (1960), propusieron una modif'icación al 

modelo inverso Cec 5), la cual permite describir una gama mucho más 

amplia de comportamlent.os en el rendimient.o por unidad de área. El 

modelo es: 

ec C7) 

donde e es una constante mayor que cero, cuyo signlf'icado biológico 

es el mismo que el indice C-D en la ec Cl). En est.e caso además, e 

constituye un parámet.ro q_ue da f'lexibilidad al modelo ya que el 
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!. 
. .l 

comport.amiento de las curvas de re1~dimient..o por unidad de área 

dependen de est.e C Mead , 1970). Si 8 = 1 la ec C 7) es idéntica a la 

ec C5). En este caso, el rendimiento máximo por unidad de área CW) 

converge al valor B-1 / 8 
, en tanto que el rendimient..o individual Cw) 

converge a A-l/8 cuando N -> O. Si 8 < 1 se descr-ibe una curva 

parabólica donde el rendimiento por área CW) alcanza un máximo a 

cierta densidad Cóplima) y entonces comienza a disminuir con la 

densidad. Este es el caso para cuando se consideran parles de la 

pl ant.a tal es como r al= , semi 11 as o t.al los C Bl easdal e, 1966). Si e > 

1 el rendimiento por área CW) aumenta monolónicamente. Est.a última 

situación no ha sido reportada en la literatura CBleasdale ,1966, 

Mead ,1970 , Watkinson ,1980). Si bien este modelo permite describir 

una gama muy amplia de comportamientos, el signif'icado biológico de 

sus parámetros es poco claro. 

Modelo de Watkinson 

Walkinson C1980) propuso una reparamelrización del modelo de 

Bleasdale y Nelder (1960), generando una estructura idéntica a la 

del modelo de densodependencia propuesto por Hassell C1975) para 

describir el" crecimiento de poblaciones de insectos con generaciones 

discretas. El modelo propuesto es el siguient..e: 

donde w 
m 

w "' w e 1 + aN) -b 
m 

ec (8) 

CA-l/8 ) es el rendimiento máximo alcanzable por un 

individuo aislado (en ausencia de competencia), a = CB/A) es el 

área requerida por una planta para alcanzar un rendimiento wm y b 

describe la ef'eclividad con la cual los recursos son lomados de esa 

área Ca). Todos estos parámetros cambian con el tiempo o aumentan 

con el estado de crecimiento de los individuos en la población 

CWatkinson, 1984, 1985). Esta versión t..iene la ventaja de que sus 

·parámetros tienen una int..erprelación biológica más clara y es capaz 
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de describir una gamma amplia de comportamientos densodependientes 

CHassell, 1976; Sellows, 1981). Esta ecuación puede ser ut.i l izada 

como una función densodependiente para poblaciones anuales de 

plantas, cuando únicamente se considera el rendimiento de semillas 

CWatkinson ,1980). Otra más de las caracteristicas que hacen 

atractivo esle modelo es que existen análisis detallados del 

comporlanúento de la dinámica poblacional, para una buena cantidad 

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

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

la intensidad de la competencia es concebida como la tasa de 

disminución del rendimiento individual debida al incremento de la 

densidad en una escala logar i tmica. Si representamos el modelo en 

forma logarit.mica; logCw) = logCwmJ-b logCl+atD, la pendiente es 

d log(w) / d log(N) = b e aN / 1 + aN ). ec (9) 

La intensidad de la competencia, entonces, es una función de la 

densidad, asi como de los parámetros b y a, los cuales cambian con 

el estado de crecimiento individual. Es decir, la competencia es más 

intensa a medida que aumenta la densidad poblacional, asi como a 

medida que transcur.re el crecimienlo. Puede verse que a bajas 

densidades la pendiente es función de la densidad mientras que a 

densidades altas converge al valor b. Es decir: 

donde ; 

[ 

si N .. O 

si N .. oo ; 

b lo:N / Cl + o:N) 1 .. O 

b lo:N / Cl + o:NJJ .. b 

Por tal razón el valor del parámetro b es utilizado como indicador 

del grado de utilización de los recursos, asi como medida relativa 

o comparativa de la intensidad de la competencia a altas densidades 

CHassell, 1976). El parámelro a es un faclor de escala que es la 

relacionado con la densidad a la cual la. inlensidad de la 
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compet.encia es apreciable CHa:ssel!, 1975). Wat..kinson (1980) 

argument..a que el valor a representa justo e! área requerida para 

alcanzar el t..amarfo i ndi vi dual promedio máximo o potencia! Cw ) 
m 

y 

que el valor l/a representa la densidad critica, antes de que la 

int..erferencia sea apreciable, pudiendo representar la vecindad 

ecológica sensu Antonovics y Levin (1980). Es importante se?íalar 

que est..o constit..uye una imprecisión ya que cuando el área 

di sponi ble par a cada i ndi vi duo C S=l /N) es igual que a en la 

ecuación (8) se t..iene; 

w = w Cl + a/a)-b 

w = w / C2)b ec (10) 
"' 

es decir que (a) representa el área con la cual el rendimient..o 

máximo o pot..encial se ha reducido por una f'racción Cl/2b). Además , 

ya que el modelo propuesto en la Cec.8) sólo describe un 

decaimiento potencial en el rendimiento individual, incluso a bajas 

densidades Cver fig. 3b, cuando N .. 0) no es posible 1 ogr ar un 

e,;;timador de la densidad o el área crit..icas. equiparables con un 

concept.o de vecindad ecológica. Asimismo el modelo no es el más 

adecuado par'a describir el efect.o a bajas densidades CBel!ows, 

1981). Est.e aut..or destaca que un modal o más general , capaz de 

describir la f'ase de densoindependecia a bajas densidades, es el 

propuest.o por Maynard Smith y Slat.kin C1973), cuya f'orma en el caso 

del rendimiento individual serla ; 

w = w C 1 + C aN) by-• 
m 

Cec.11) 

donde lodos los parámetros pueden ser interpretados como en el 

modelo de la ecuación 8 y en donde 1/a representa la densidad a la 

cual el rendimiento máximo ha disminuido en un 50~: CBellows ,1981). 

Es posible que tal f'lexibilidad en el modelo permita una descripción 

más adecuada de los patrones del rendimient.o en plantas. Sin 
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embargo, su uso no ha sido explorado. 

Sobre el concepto de compet.encia y su representación en los 

modelos rendimiento-densidad. 

En todos los mod•2los antes esbozados est.a implicado de manera 

expl 1 cita o i·mpl 1 ci La que el valor del coer i ci ent.e ( b, p, e) Li ene 

relación con la int.ensidad de la competencia. asl como con la 

ef'iciencia de utilización de los recursos. Sin embargo, por un 

lado, dichas relaciones est.an poco detalladas y por otro, no es 

claro cómo estos parámetros pueden re.flejar el concepto biológico 

de la competencia. A continuación se intenta explicitar dichas 

rel aci enes. 

La idea intuitiva de la competencia es que se t.rata de una 

interacción que se lleva a cabo entre individuos por lograr 

satisf'acer los requerimientos de un recurso o recursos limitados y, 

conduce a la reducción de la sobrevivencia, crecimiento y 

reproducción de los individuos CBegon, Harper y Townsend, 1986). En 

consecuencia habrá competencia siempre que la demanda de los 

individuos sea mayor que el aporte o cantidad de recursos 

utilizables. Su erecto aumentará conforme mayor sea esta 

diferencia. Si suponemos que el área Ca) saLisf'ace una cierta 

rracción fija de la demanda de cada individuo para alcanzar su 

tama~o máximo potencial Cwm), entonces la intensidad de la 

competencia (limitación de recursosJ, será i nversamenLe 

proporcional a la fracción de a que represente la cantidad de 

pecursos disponibles, dada una cierta densidad. Esto puede 

desprendese a partir del comportamiento del modelo propuesto en la 

ec C8) a altas densidades: 

-b w=wCaHJ 
m 

ec C12) 

si en la ecuación inlroducimos un término que involucre el área 
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disponiblo 

entonces ; 

para cada individuo es 

w w ca s-1 )-b 

"' 
w = w CS/a )b 

rn 

1/N), 

w 

ec C13) 

de lo cual se· puede desprender, que la intensidad de la competencia 

evaluada a tr a ves de la di smi nuci ó11 del tamaño i ndi vi dual , depende 

de dos factores: a) el área disponible para crecer, vista como una 

fracción del área necesaria para alcanzar el tamaño máximo 

potencial sin interferencia CS/a), y b) el valor del parámetro b, 

el cual modula la cantidad real de recursos utilizados en el área 

disponible CS/a). Es decir, el factor CS/a )b expresa el efecto 

real de la densidad en la limitación de recursos para cada 

individuo o la intensidad de la competencia. 

En las primeras etapas del crecimiento de los individuos en la 

población, típicamente b es menor que uno, lo cual implica que los 

recursos contenidos en el área CS/a) no han sido totalmente 

utilizados. En este sentido se habla de una baja eficiencia de 

utilización. A medida que los individuos crecen la cantidad de 

recursos contenidos en CS/a) van siendo utilizados de manera más 

completa, hasta alcanzar el uso 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 población (efecto competitivo per capita). En este caso. 

el efecto competitivo se concibe como el efecto de la disminución 

en la disponibilidad de recursos que ejerce cada individuo sobre 

los demás organismos de la población CSlatkin, 1976; Connolly. 1980 

Begon, Har per y Townsend 1 986). Es decir . en que medida la 

actividad de cada organismo disminuye la cantidad de recursos 

·disponibles para sus vecinos. Este concepto puede ser representado 
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1 

direclamenle por la lasa de disminución del rendimiento con 

respecto a la densidad Cdw/dN). Para lodos los modelos mencionados, 

puede verse que esta !unción depende del tamaño de los individuos. 

Por tanto, dado que el lamaño individual disminuye potencialmente 

con la densidad CConnolly, 1980), también disminuye el erecto 

compelilivo per capita. Si nuestra intención desde el punto de 

visla de la dinámica poblacional es oblener un indice comparativo 

de competencia inlraespecl!ica per capita es posible hacerlo 

comprando las !unciones Cdw/dN) para lamaños individuales iguales 

CConnolly, 1980). De nuevo, la magnilud del coe!icienle depende de 

los parámelros wm , a y b, y estará asociado a un eslado dado de 

crecimiento de los individuos de la población. independientemente 

de la densidad. Por tanto para rines comparativos es posible 

ut.ilizar el paramelro b como indicador de la intensidad de la 

interacción en un eslado de desarrollo dado. 

Finalmenle , cabe mencionar que en los modelos propueslos para 

animales la int.erpretación del parámet.ro de densodependencia b no 

se ha enratizado en términos de la eficiencia de utilización de los 

recursos sino más bien en términos de la severidad de la 

inleracción a altas densidades. Est.a severidad ha sido 

caracterizada como un gradienle entre dos lipes exlremos; "contest." 

donde b > O implica que existe algún grado de compensación entre la 

proporción de muertes y el aumento de la densidad y "ser.amble" 

donde b -> oo implica que a altas densidades, la densidad provoca la 

mortalidad de lodos los individuos CNicholson, 1954). Este autor 

resalla que la variable importante es el grado de simililud en la 

:forma y requerimientos de recursos entre los individuos de la 

población. En la act.ualidad se ha documentado ampliamente que no 

todos los individuos ocupan la misma proporción del recurso 
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disponiblo 91"'1 l~ pcbl.ilción CH.;i.rpor, 1077; 8Ggon9 Ha.rp1C.1r y Tow11sand 

1986) y además que la probabilidad de sobrevivencia depende de 

esta cantidad CTamm ,1956). Por tanto , el valor de b o el grado de 

compensación dependerá no de la eficacia de utilización de un 

individuo promedio , sino de at.ributos de la población t.ales como 

la variación i nler i ndi vi dual en la captación de recursos 

Cjerarquias de utilizaciór1 sensu Harper, 1967). asi como del riesgo 

de muerte (cantidades m11~imas de recurso requeridas para 

sobrevivir). Podemos concluir que en términos del efeclo de la 

competencia sobre la mortalidad, la intensidad esta relacionada con 

los atribulas poblacionales anles mencionados, cuyo erecto seria de 

gran interés explorar lanlo en un terreno teórico como 

experimental. 

Posibilidades de los modelos en el conocimiento de la mecánica 

de la competencia 

Como se ha mencionado anteriormente, el patrón lemporal en b 

puede reflejar el proceso de ocupaci61~ de espacio disponible para 

cada planla conforme esla crece Czona de influencia sensu Milchell 

,1969 en Wal.kinson, 1984). La comparación de eslos valores en 

distinlas especies o en dislint.as condiciones, tomando en cuenla 

diferentes tiempos de crecimiento, puede rPf'lejar las diferencias 

en la eficacia o rapidez con la cual la proliferación de sus 

sistemas de ejes aéreos y radiculares llenan el espacio CWat.kinson 

j ,1984). Eslas comparaciones son inleresant.es cuando se lrala do 

conocer la eficacia con la cual diferentes arquitecturas llenan el 

espacio. En lérminos práclicos est.a comparación puede servir para 

conocer dadas dos especies o condiciones distintas, cuánlo hay que 
_, 

reducir el área para que el espacio sea utilizado con una eficacia 

dada. 
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Rendimiento de parles. 

Uno de los aspectos de mayor interés en las relaciones 

rendimient.o-densidad es el et'ect.o de la densidad poblacion;:,.l sobre 

el rendimient.o de parles de la plant.a, eslo es, sobre hojas 

semillas, t.allos, et.e. Desde el punt.o de vist.a t.eórico, el et'ect.o 

de la densidad sobre la producción de semillas Cf'ecundidad) es uno 

de los f'act.ores más import.ant.es en la regulación del t.amaño 

poblacional CHarper ,1977). Desde el punt.o de vist.a práct.ico, en 

muchos cult.ivos, como cereales y f'rut.ales, el int.erés se cent.ra en 

la producción de alguna parle de la plant.a. 

Los patrones encontrados en el rendimiento por unidad de área 

para las dif'erent.es parles incluyen curvas asint.ót.icas (como el 

caso para el rendimient.o de t.oda la planta) asi com curvas 

parabólicas, en las cuales existe una densidad donde el rendimiento 

es máximo CBleasdale y Nelder 1 960; Har per 1977) Cf'igura 3a 

casos A y 8, respect.ivament.e). La f'orma más generalizada para 

describir estos patrones ha sido establecer una composición entre 

el ef'ect.o de la densidad sobre la biomasa lot.al individual (w), y 

la relación alomét.rica entre la biomasa t.ot.al Cw) y la biomasa de 

la part.e considerada C w ) 
p 

CHozumi, 1964; Kira et. al, 1953; 

Shinozaki et. al, 1956; Bleasdale, 1967; Spi t.t.ers, 1980; Harper, 

1977; Wat.kinson, 1980, 1981, 1982, 1984, 1985). 

La relación alomét.rica general Csensu Richards, 1955) esta dada 

por; 

w = e Cw )(J 
p 

ec C14) 

donde e y (J son const.ant.es. (J es llamada la constante alomét.rica y 

representa la t.asa relativa de crecimiento de la parle p con 

respecto a la t.asa de crecimiento de t.oda la planta CRichards 

_j , 1955) . El modal o básico de r endi mi ent.o puede s.er cualquier a de los 
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discut.idos anteriorment.e. En part.icular. para el caso de el modelo 

de Wat.kinson se puede desarrollar la siguient.e expresión: 

de la ecuación 14 se t..iene; 

susLit.uyendo (8) en (15); 

rearreglando 

y finalmenLe w 
p 

w 
p 

= e w 1 /f> c -l ,.,,J e 1 + aNJ -b/f> 

Cw .,)(1 + aN)b ec C16) 
m 

* se t..iene> el mismo modelo básico, e11 dondG Cw ) represenLa el 

re11dimient.o máximo de la part.e p alca11zado por un individuo sin 

• interferencia y b = b/(> informa sobre el grado de limitació11 real 

de los recursos asignables hacia la part.e p. El • valor de b no 

necesariame11t.e es igual a uno y depende de la Lasa de asignación de 

energia hacia el crecimient.o de esa est.ruct.ura por part.e de la 

planta. Vale la pena mencionar que cuando se ha alcanzado el 

rendimiento final const.ante para la biomasa t.ot.al, y la part.e dada 

• ha crecido menos rápido que la plant.a Cr> < 1J, el coeficiente b es 

mayor que uno y como consecuencia, el efecto real de la densidad 

sobre la biomasa de la parle es mayor que el esperado por la 

reducción del área disponible Cver página 15). 

Ot.ra propuest.a, plant.eada por Bleasdale y Nelder (1960), ha 

sido ut.ilizar direct.amente un modelo general Ccomo podria ser el 

hiperbólico o el de Wat.kinson) para el rendimienLo de la parte p 

en el cual los parámetros del modelo son estimados de manera 

direct.a. Esta opción puede ser ventajosa ya que es posible hacer 

pruebas de hipótesis sobre los parámetros. 
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Materiales y Metodos. 

Metodo P.:<perimental 

Con el f'in de obtener los efectos de la densidad sobre el 

rendimiento de cada morro, se analizó el rendimiento individual 

total, asi como el de tallos, hojas y semillas obtenidos en los 

trat.amienlos correspondientes a los monocultivos del experiment.o 

general antes descrit.o. 

Métodos de Ajuste de los Modelos. 

Tipcament.e los valores de rendimient.o individual Cw) obtenidos 

en los experimentes de densidad no pr esent.an homogeneidad de 

varianzas para las distintos niveles del trat.amie1~to. Por regla 

general la varianza aumenta hacia los valores más altos de 

rendimiento i. e. valores más bajos de la densidad CNelder 1966; 

Mead, 1970). En esta situación se ha propuesto que la suposición 

más cauta es asumir que el log(w) tiene varianza homogénea CNelder, 

1966; Bleasdale, 1966; Mead 1970; Mead y Pike, 1975; Mead y Curnow, 

1984) y entonces utilizar esta variable para obt.ener los parámetros 

de máxima verosimilitud CNLES). Esta suposición tiene la desventaja 

de que los errores obtenidos para los parámetros son solo una 

f'racción de los reales, por lo cual se puede correr el riesgo de 

est.ablecer una relación significativa entre las variables cuando 

esta es espuria. Una opción en este sentido es ajustar modelos no 

lineales utilizando las variables reales, no obst.ante ello no 

supera el primer probl1:ma. Al parecer entonces, la metodologia para 

el ajuste parece ser una d.i.syunt.iva entre la necesidad de cumplir 

con los requisitos de los análisis de regresión y el riesgo de 

crear relaciones espurias. 

Con el fin de obt.ener una relación que describiera el cambio del 

ºrendimient.o individual con la densidad, asi como de estimar algunos 
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parámet-ros de relevancia biológica, se procedió a ajustar un modelo 

de rendimiento. Se eligió el modelo propuest.o por Kira et. al. 

C 1953) ver e ec. 1) , como un modelo general que describe el 

rendí mient.o en si t.uaci ones donde se ha alcanzado rendi mi ent.o final 

constante, con la virtud de incluir parámetros con un significado 

bllógico claro y comparable con et.ros estudios . 

Los modelos se ajustaron ut.ili=ando tanto las variables reales, 

asi como las logar i t.mi cas. Los modelos que no presentaron 

consist..encia en cuant..o a las pruebas de hipótesis sobre sus 

parámet..ros, con ambos mét.odos, fueron obviados. 

Para este fin se utilizó una rutina de regresión minimizando las 

f' unciones: 

E Clog(w)_-g,CN)) 2 

' ' 
y E ClogCw ).-g.CN)) 2 

hs L \. 

donde; gCN) es ~na función que describe el rendimiento con respecto 

a la densidad para el peso seco t.ot.al de las plantas Cw) y el 

peso seco conjunto de hojas y semillas Cwh,?, respect.lvament.e. Para 

evaluar la bondad de los modelos ajustados se obt.uvieron los 

coeficient.es de det..erminación CR
2
). 

Resultados. 

Efectos de la densidad sobre el rendimiento. 

El rendinúent.o t.ot.al por unidad de área presenta una fuerte 

variación no monotónica con respecto a la densidad, lo cual 

sugiere varición alrededor de un valor constante (figura 4a y 4b). 

Para probar esta idea, se realizó una regresión lineal con la 

hipótesis nula de que las pendientes no difieren de cero. Esto fué 

aceptado para ambas formas. El rendimient.o de hojas y semillas en 

cambio, disminuye con la densidad. siguiendo un campar t. ami en to 

potencial (figuras 5a y 5b y cuadro 2). 

El rendimient.o t.ot.al promedio de los individuos disminuyó 
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fuert.ement.e con la densidad poblacional t.ant.o para el caso de la 

maleza como para la cultivada (figuras 6a y 6bJ. Est.a disminución 

ocurrió con un patrón potencial t.1picc, que a simple vista en las 

gráficas no presenta diferencias apn.?ciables enLre las formas. Un 

comportamiento similar presenLa el rendimiento individual para el 

caso de hojas y semillas (.figuras 7a y 7bJ. 

Modelos de rendinúento. 

Al ajustar los modelos utilizando las variables reales, para la 

biomasa total por individuo, tanto para la maleza como para la 

cultivada, se observó que el parámetro k (rendimiento de un 

individuo aislado cuando ocurre rendimiento final constante), no 

fué signi.ficativo. Estos presentaron un comportamiento variable 

dependiente de los valores iniciales en la iteración. Sin embargo 

el parámetro b (eficiencia de utilización del recurso por parte de 

la población) se mantuvo estable fluctuando ligeramente alrededor 

de 1. Con los modelos logarítmicos, en cambio todos los parámeLros 

fueron significativos. Ya que los valores k representan 

extrapolaciones a regiones muy alejadas del rango experimental de 

densidades, su valor es altamente sensible a pequeños cambios en el 

parámetro b. Debido a esta razón, asi como a la inconsistencia 

entre los resultados con las diferentes variables, se decidió 

estimar est.e parámet.ro por .fuera del modelo. Dado que en todo el 

rango de densidades experimentales se alcanzó el rendimient.o final 

constante se optó por fijar el parámetro k obt.enido como el 

rendimiento promedio por unidad de área para cada morfo. Como ant.es 

se ha mencionado, el rendimiento por unidad de área para la forma 

cultivada (334 gr/m2 J es mayor que el alcanzado para la maleza (285 

gr/m
2
J , en tanto que la et'iciencia de utilización del recurso no 

difirió significativament.e del valor 1 para ninguno de los mor.fas . 
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Los estadisticos de los modelos ajustados fijando k se muesLrat) en 

el cuadro -"· 

En el caso del rendimi.,,nLo de hojas y semillas se encontró que 

el parámetro k tampoco fué significaLivo en los modelos de variable 

real, en tanto que con la variable transformada si lo fueron. 

Debido a es t.. a inconsi Lencia se decidió no hacer ninguna 

interpreLación acerca de estos valores, y sólo se utilizaron para 

la representación grát'ica. La eficiencia de utilización de recursos 

fué significativamente mayor que uno para el caso de la culLivada 

en tanLo que para la maleza este no dit'irió de uno (cuadro 4). las 

predicciones del modelo se muestran en las figuras 7a y 7b. 

Se exploró el comportamiento de la proporción de individuos 

reproducLivos Cque produjeron semillas no vanas) con respecto a la 

den si dad e p<r>) . A bajas densidades prácLicamente Lodos los 

individuos de ambos morfos se reprodujeron Cp<r>c • 96 y p<r>m= 

• 97). En el caso del huauzonLl e, la probabilidad de reproducción 

Cpcr>) disminuyó linealmente con la densidad, hasta un valor do1)de 

el 45 % de los individuos no produjeron semillas (cuadro 5, figuras 

8a y 8b) En el caso de la maleza, si bien la probabilidad de 

reproducción present.a una fuert.e variación en den"si da.des 

intermedlas los valores a altas y bajas densidades C115, 1535 

,2357 ind/m
2

) son similares, obteniéndose que no existe un efecto 

(cuadro 5, figura Bb). 

Discusión. 

Rendimiento tot.al 

Si bien se presentó una gran variación en·· el rendimient.o tot.al 

por unidad de área, las regresiones realizadas, indican que en cada 

uno dg los morf'os. se mant.iane un valor conslant.e para lado el 

30 



a) 
2.8 

• 
2.6 • • 
2.4 • 
2.2 

2 • 
1.8 

1.6 

2.2 2.4 2.6 2.8 J.O J.2 J.4 

LOG DENSIDAD DE e (lnd/m2) 

b) 
28 

• 
26 • • 
24 • 

• • 22 

2 

1.8 

1.6 

1·i."'8--2.-=o--,,.2-=2--2""."'"4--2--::-6--2--8--J,,..o=----,3-,2=--.,,.3,4 

LOG DENSIDAD DE M (ind/m2) 

• 

rRE!:l:Ctl·'J 

• 
EXPERIMENT 

PREDICHO 

Figuro 6. Efecto de la densidad en monocultivo sobre el rendimiento 

total por unidad de orea. El coso 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 orea, N = densidad, b = coefi
ciente de utilizacion de recursos y k = rendimiento alcanzado 

cuando N = 1 



Tabla C2) Regresiones lineales del rendimiento letal por unidad de 
área para la forma a) cultivada y b) maleza. El modelo utilizado 
fue: y = e + Ax, donde y= w. X = N, y e, A son respectivamente el 
i1~tercepto y la pendiente. 

a) PARAMETRO ES gl T p R2 

e = 319 93.7 5 3.4 .019 .003 

>. ... 032 .075 .42 ns 

b) PARAMETRO ES gl T p R.2 

e "' 209 90.7 5 3.19 .02 • 0001 

A = -.002 .067 -.03 ns 

ns no significativo p > . 06 
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Figuro " . Efec\o d<¡ la densidad en monocultivo s1cbre 
el rendimiento indiv1d1;al total pro)medio. El caso a . 
corresponde a la cultivada y el b corresponi;!e)s¡, a 
maleza. E;I 1)10del9 p¡qpuesro es : y< = k \N ." , donde 
w = rend.1r¡i1enlo 1nd1v1d1J.al promedio, N = dens1da<J 
b = coef1<;1ente de u111izac1on de recursos y 
k = rendimiento alcanzado •:uando N := 1. 



Tabla (3) Modelos de regresión para el rendimien•to individual total 
promedio Cwi.) en monocultivo: a) cult.ivada y b) maleza. Las regresiones 

se realizaron con las variables Cw.) y lag Cw.). Se represent.a el modelo 
b" 1. 1. 

wi. = Jet CNi.)- \ donde wi. = rendimient.o individual promedio del morro i, 

N,= densidad del morro i, bi. = coeficient.e de ut.ilización de recursos y 

lci.= const.ant.e de rendimient.o cuando N, =1. Los subindices e y m se 

refieren a la cultivada y la maleza, respect.ivament.e. 

MODELO PARAMETRO ES T Rz Ho 

a) 

Wc • 334 CNc)-bc be = 1.005 .017 ••• .942 (ns) 

log We = 2.52 -be log Ne be = 1. 014 .032 ... • 76 (ns) 

b) 

Wm " 285 CNm)-bm bm = .996 .033 ••• .749 Cns) 

log wm = 2.45 -bm log Nm bm = .993 .024 ••• .B9 (ns) 

*** = significativo a una p < . 001 
Cns) = no signiricat.ivo p ) .05 
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Tabla 141 Modelos de regresion para el rendimiento individualpromedio 
de hojas y semillas lwhsl en monocultivo: al CL\ltivadc>. y bimaleza. Las 
regresiones se realizaron con las ~ari.o¡¡.bles (whol y loglwhsl. Se 
rep1-esenta el modelo oihs, = k, <N,l-' , donde whs, = rendimiento 

individL1a.l promedio hojas y semilias del mo1·-·Fo i, N, = densidad del 

morfo i, y k = constante de rendimeinto cuando N = 1.Los sLtbindices 
L L 

e y m se refieren a la cultivada y la maleza, respectivamente. 

MODELO PARAMETRO ES 

a) 

Whsc kc <Nc>-bc kc = 1047. 934 690.358 

be 1. 472 .136 

log Whsc 2. 52 -be log Ne kc 2.998 .622 

be =1.469 .181 

bl 

Whsm 12845 <Nml -bm km 1222.058 4552.2 

bm 1.377 

log Whsmm 2.45 -bm log Nm km = 2.666 

bm = 

*** = significativo a una p < .001 
**=significativo a una p < .01 * = significativo a una p < .05 
lnsl = no significativo p ) .05 

1.193 

.784 

.513 

.180 

T R2 

<ns> .98 

*** 
** .90 

*** 

<ns) .78 

<ns> 

** .90 

** 

Ho 
<~=1l 

** 

* 

<ns> 
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logWhs = (logk - blogN)N, donde Whs = rendimiento de hojas y 
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ulilizacion de recursos y k = rendimiento alcanzado cuando M 
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Cuadro 5. Regresiones lineales para la probabilidad de 
reproducción con res,¡iect.o a 1 a densidad en monocul t.i vo. el modelo 
ut.ilizado es: CPr) · = C + AN , donde Pr = raiz cuadrada de la 
proporcion de individuos reproduct.ivos, e int.ercept.o, A 
pendient.o y N =densidad.El caso a) corresponde a la cultivada y 
el b) a la maleza. 

a) 

Parametro ES t. p R 

e = 1. 024 .028 36.24 .0001 .94 

A = -.00012 .00002 -5.88 .004 

b) 

Paramelro ES t p R 

e .92G .062 14.86 • 0001 .53 

A= -.000005 • 000005 -0.11 .004 



rango de densidades ulilizadas. Eslo es una de las respueslas mejor 

documenLadas en los es Ludios de densidad CKira el. al., 

1953;Bleasdale y Nelder, 1960; Harper, 1977) y su interpretación 

parece ser el ar a.. En si luaci ones donde l 3. compelenci a es inlensa 

ocurre una compensación del rendimienLo lolal. a través de la 

disminución del lamaf'ío de los individuos CKira el al 1953; Harper, 

1977). A esLe comporLamienLo tipico para la biomasa LoLal por 

unidad de área se le ha 11 amado ley del rendimiento final 

constante. 

Al parecer, el rendimiento individual promedio de cada morfo es 

descrit.o adecuadamente por un modelo que considera un decaimiento 

potencial de la bi amasa i ndi vi dual en lodo el rango de den si dad es. 

Est.e comportamienlo se ha encontrado lipicament.e para densidades 

donde el efecto de la competencia es intenso CKira, 1953; Nelder y 

Bleasdale, 1960; Mead, 1970; Harper, 1977; Walkinso1), 1980). Por lo 

cual se infiere que est.e es el caso para lodo el rango de densidaes 

ut.ilizadas, incluso desde la más baja (115 ind/m2
). 

De hecho, al tiempo de la cosecha, práct.icamente en t.odas las 

densidáes del experiment.o, la eficiencia en la ulilización de los 

recursos disponibles para cada planta Cc-d index sensu Kira el al. 

1953) f'ué máxima Cb=1). Es decir, cada individuo ocupo el t.olal de 

los recursos inicialment.e disponibles. Corno se ha menciona.do 

ant.eriormenle, al niv<>l de de t.ooa la población eslo liene como 

consecuencia que la biomasa lota! producida por área se mantenga. 

const.anle. Es decir que se alcance un t.ope en la biornasa, 

determinado por agot.amie1)t.O de los recursos. 

En lér mi nos real es , el área disponible para cada individuo 

represent.a un espacio o volúmen t.anlo subterráneo como aéreo donde 

ss <>ncu<>ntran conlG>nidos los recursos esenciales para las planlas. 
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Cuál de est.os espacios haya sido t.ot.alment.e ocupado o, en et.ras 

palabras. cuál de los recursos es el limilanle, es una pregunta que 

no puede ser conteslada con el presente diseño. Si bien el espacio 

aéreo parece haber sido ocupado por hojas en su totalidad. eslo 

puede no corresponder a la percepción de las pla11las. Cabe sel'íalar 

que la cantidad de nutrientes agregada al suelo utilizado fué 

relativamente baja, por lo cual este recurso pudo haber sido 

limitante. 

Rendimiento de parles. 

En el caso de los modelos del rendimienLo de partes de las 

planLas, los coet'icientes de utilización de recursos Cbe) son el 

producto del reciproco de la constante alomét.rica de crecimiemto 

para la parte dada Cl/~) y del coeficiente de utilización de 

recursos por parte de los individuos b CKira el.al., 1963; 

Watkinson, 1980). ver ecuación C16). En el presente experimento dado 

que en ambas poblaciones se alcanzó un coet'iciente b 1, el 

coericiente Cbe) 

reciproco de las 

para hojas y senúllas representa directamente el 

consLanles alométricas para dichas parles. En 

es los t.ér mi rios es el aro que en el caso de 1 os i ndi vi duos del 

huauzontle la proporción de biomasa en pie dest.lnacta a hojas y 

semillas disminuye conrorme disminuye el lamano de los organismos 

por erecto de la densidad. Los i ndi vi duos del quel i le en cambio 

parecen tener una respuesla isométrica. Es decir sus individuos 

mantienen las mismas proporciones en la asignación de recursos 

hacia dit'erentes parles, independientemente de la densidad. 

En l..érminos del rendimient..o, las respuesl..as anteriores generan 

dos patrones contrastantes. Para ambos morfos a bajas densidades el 

incremento en el número de individuos necesariamente implica una 

acumulación de la biomasa. En el caso del. huauzonlle los individuos 
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cada vez más pequeños presentan una menor proporción de biomasa 

distribuida en hojas y semillas. por lo cual la acumulación de 

biomasa en la población alcanza un máximo (densidad óptima) y 

posteriormente decrece. En el caso de las de11sidades usadas en el 

experimento sólo se observa la rase descendente Cver f'igura 3a caso 

8). Por esto en términos prácticos, sólo es posible saber que 

existe una densidad donde el re11dimiento se optimiza, y que esta es 

meno1· que la densidad experimental más baj::.. (115 ind/m
2
). 

En el caso del quelite, debido a que sus individuos mantienen 

isometria, el rendimiento conjunto de hojas y semillas se comporta 

igual que la biomasa de todo el individuo. La rase de acumulación 

alcanza un má:dmo y alli se mantiene. En términos prácticos se 

tiene que el rendimiento por área de hojas y semillas se mantiene 

independientemente de la densidad, aunque distribuido en un número 

cada vez mayor de individuos en miniatura. 

Es bien conocido que los individuos que experimentan ef'ect.os de 

la densidad no son necesariamente versiones en miniatura de los 

individuos de mayor i.amaño y se ha propuesto que estos patrones 

reflejan cambios en la asignación de los recursos a las diferentes 

partes CHarper, 1977). Sin embargo, cabe aclarar. que esta 

interpretac.ión 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 

lasas de pérdida foliar conforme aumenta la densidad y no 

necesariamente un efecto sobre la asig11ación de biomasa a los 

componentes considerados. 

Efectos sobre la probabilidad de reproduccíon 

Como un patrón 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 comport.amlent..o isomét.rico o muy cercano. CKira 

et. al. ,1953; Bleasdal1~, 1967; Harper, 1977). En cont.raste, la 

respuesta l.ipica enco1~t.rada para et.ras parles l.ales como flores, 

f'rulos y semillas consiste en una reducción de la bicmasa asignada. 

conf'o("me la densidad aumenl.a CKira et.al. 1953~ Nelder y 

Bleasdale, 1960; Bleasdale, 1966. 1967; Harper, 1977; Wat.kinson, 

1981). En el presente est.udio no fué posible obl.ener el patrón para 

cada part.e. Sin embargo, el comportamiento de la probabilidad de 

reproducción indica claramente que ent.re los morfos exist..en 

diferencias marcadas en los pal.rones de asignación a la función 

reproducli va. En el caso del huauzont.le conforme aumenta la 

densidad, el tama!'io individual promedio disminuye y la rrecuencia 

de individuos que no alcanzan la reproducción aument.a. En contrast.e 

pai-a el caso del queli t.e la frecuencia de individuos no 

reproduct.ivos no cambia. Es decir, la densidad afecta la asignación 

de recursos a la reproducción en el caso del huauzont.le, en t.ant.o 

que para la maleza, si est.e efecto existe, no es t.an fuert.e. 

En planlas anuales, se ha propuesto la exist.encia de un t.arna!'io 

Ccant.idad de energia y i-ecui-sosJ necesarios para disparar la 

reproducció11 CHarper ,1977). En el caso del huauzont.le es posible 

especular la existencia de un umbral de este t.ipo. ya que conforme 

el t.ama?ío i ndi vi dual promedio disminuye con 1 a densidad, · 1 a 

frecuencia de individuos no reproductivos aumenta. Sin embargo en 

el caso del quel i t.e, si exi st.e t.al umbral , es t.e debe ser más bajo, 

ya que la probabilidad de reproducción no disminuye aun para las 

densidades más alt.as. Esl.a difei-encia parece aún más crit.ica si se 

considera que los modelos de rendimient.o predicen l.ama!'ios mayores 

del huauzonl.le para t.odo el rango de densidades. Cabe se!'ialar que 

si bien una hip6t.esis de es.le t.ipo r0sult.a at.ract..iva, es necesario 
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lomar-la con precaución ya que recient..ement..e se ha evidt?nciado que 

los recursos li1nita1)tes de la reproducción no necesariamente est..an 

correlacionados con la biomasa CBazzaz, Carlson y Harper, 1979). En 

particular el asunto requiere más cuidado cuando se considet·a que, 

como en el caso de las plantas estudiadas, las est..ructuras 

reproductoras son verdes. Baz:::az, Car l SO!) y Har per ( 1 979) han 

mostrado para un grupo numeroso de especies que estas est..ructuras 

contribuyen hasla con un 46~-: de la f'otoslnlesis necesaria para su 

propio desarrollo. 

Cambios provocados por la selección arlif icial. 

Las diferencias enconlradas en la respuesla de las planlas a la 

densidad parece ser de gran inlerés en el contexto de la selección 

provocada por el hombre. Es bien conocido que en lodo cullivo 

seleccionado para la producción de g1·ano, como es el caso del 

huauzonlle, se ha provocado un aumento en la asignación de 

recursos a la reproducción en condiciones de alta disponibilidad de 

recursos CHarper, 1977). Sin embargo, los resul lados encontrados 

indican que este proceso también ha implicado una disminución en la 

asignación de recursos a est..a actividad en ambientes de alta 

densidad o de limitación de recursos. Es decir, la selección 

arlificial ha f'avorecido un mayor rendimienlo reproductivo, pero a 

un mayor costo. Seria interesanle explorar si el incre1nenlo en la 

producción en f'orrnas cult..ivadas ha implicado modi r i caci ones en el 

aporte de energla por parle de las eslruct..uras reproductoras 

CBazzaz y Carlson, 1979) asl como en la demanda de nulrienles 

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



Introducción; 

E;<ist.e una larga historia de trabajos sobre los efectos de la 

competencia en condiciones controladas tanto en campo como en 

l aborat.or i o, los cuales han tenido el objeto de encontrar 

principios t.anto básicos como teóricos. A un nivel teórico, se ha 

lratado de evaluar la magnitud relativa de la competencia inlra e 

int.erespec1fica y sus efectos relativos sobre la regulación y 

dinámica de las poblaciones en el Liempo CHarper. 1977; Watkinson, 

1985 ). Por ot.ro lado, se ha tratado de evaluar la similitud en la 

utilización de los recursos Cde Wit, 1960; Harper, 1977) y, aún más 

recientemente, la mecánica de obtención de los recursos CTilman 

1982) y la invasión del espacio que los contiene CHarper, 1985; 

F'ranco, 1986; Watklnson, 1986). Desde el punto de vista aplicado, 

es evidente que existe un gran interés sobre los e.fect.os de la 

competencia int.erespeci.fica en el rendinúento de sistemas agr1colas 

Ccult.lvo-cult.ivo o maleza-cultivo). Estos estudios llenen como 

objetivo encontrar condiciones que maximicen la producción, ya sea 

de cultivos en mezcla Cde Wit., 1960; Harper,1977), o bien programas 

de manejo para reducir el e.recto de las malezas CWatkinson, 1985; 

Cousens, 1 988). 

Se han propuesto una amplia gama de modelos experimentales, 

para estudiar los efectos de la competencia interespecifica, entre 

los cuales los más ampliamente usados son los experimentos aditivos 

y los experimentos de substitución. Este último disefío, también 

llamado series de reemplazo de de Wit ha sido sin duda la 

metodologia más popular. Recientemente. se han expresado criticas 

al análisis propuesto por este disefío CConnolly, 1980), as1 como 

nuevos modelos metodológicos. Entre est.os se encuentran algunas 

como los modelos de 
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int.er3.ccién lec.al c~ent.re'O__vecinos-más ___ cercanos_ CSilande1~ y Pacca.la. 

1985; Ant.ono'fics y Fowler, 1985), y aún mét.odos al t.ernat.i vos como 

los llamados modelos de superficie de respuesta CConnolly, 1985). A 

continuación se detallan los principales modelos. las preguntas que 

se han pret.endido resolver con ellos, asi como sus limit.aciones 

metodológicas. 

Un esquema conceptual básico. 

Debido a que las plantas son organismos sésiles, la interacción 

competit.iva más importante ocurre a nivel de los vecinos más 

cercanos CHarper, 1977). Estos vecinos pueden constituir una mezcla 

tanto de individuos de la misma especie, asi como de et.ras especies 

distint.as. En este senLido, siempre que se concibe un sistema donde 

ocurre competencia entre especies, en realidad pueden ocurrir tanto 

fenómenos de compeLencia int.ra como int.erespecifica. Partiendo de 

es La idea, es claro que la magni Lud de la compet.encia 

int.erespecifica en un vecindario dado, depe1~derá de las densidades 

relat.ivas de ambas especies o su frecuencia en mezcla. Asi para 

conocer la importancia de la competencia enLre especies, es 

necesario disLinguirla de la compet.encia intraespecif"ica. Harper 

C1977) expresa est.as mismas ideas enfatizando la descomposición de 

la densidad en mezcla en dos componentes: a) la composición o 

frecuencia de los vecinos más cercanos, y b) la densidad tot.al en 

el vecindario. Una complicación surge ya que est.as dos varlables, 

frecuencia y densidad cambian en el espacio y tiempo. A la luz de 

est.e simple esquema es posible ubicar cada uno de los diferent.es 

modelos met.odológicos propuestos. 

Experimentos aditivos. 

Una pregunta. import.ant.e en la agricultura, se refiere a cual es 

la magni Lud del efect.o negat.i va quG una maleza t.iene sobre el 
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rendimientode un cult.ivo. Con el fin de resol•rer esLa pregunta, se 

han propuesto los experimenLos adiLivos en los cuales se mant.iene 

una densidad .fija de u110 de los interactuanLes (el cultivo) y se 

esLablecen tratamienLos a lo largo de los cuales, la densidad del 

otro int.eracLuante CtlpicamenLe una maleza) va en aumenLo CHarper, 

1977). Este modelo ha sido ámpliamenLe usado en sistemas agrlcolas, 

ya que reproduce muy bien lo que ocurre en las invasiones de 

malezas a cultivos CHarper, 1977; Watkinson, 1981; Silvertown, 

1982) y además debido a que la interpretación de los resultados es 

relativamente sencilla. Se puede encontrar fácilmente en cual 

densidad de maleza los e.fectos son más fuertes o comparar los 

efectos provocados por diferentes malezas o mezclas de ellas 

C Hai zel y Har per , 1973; Buchanan et. al . 1980). Sin embargo 

cuando la pregunt.a básica es más general y ésta se refiere a los 

efectos de la competencia inter e intra especifica para cada 

interactuante, el modelo no parece ser el más adecuado. Esto 

ocurre, por un lado, debido a que al aumentar la densidad de una de 

las especies Cmaleza), aument.a la frecuencia de contactos y también 

la densidad t..ot..al en el trat..amiento Cd + d ) . Por ello es dificil 
m e 

1 separar si el efecto sobre el rendimient..o del cultivo se debe a la 

1 
maleza o bien al aumento en la densidad total CHarper, 1977; 

Sil ver town, 1982). Por ot.ro lado, ya que la densidad de un 

interactuant..e nunca cambia Ccult..ivo), no es posible evaluar el 

efecto de la competencia int.raespecl.fica, ni tampoco el de la 

competencia interespecif ica del cul ti?",:, scbre la maleza 

CSilvertown, 1982). Ya que el conocimiento de est.as relaciones es 

un requisito para describir la dinámica de las poblacior1es en 

sistemas de competencia sencillos, no es posible hacer conjet..uras 

sobr~ l~ dinámica gn al liGmpo. 
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Experimentos de substJ tución CserJes de reemplazo de de Wi t) 

Un diseño exper i menLal al LernaLi vo, que evi La la con!usi ón 

debida al ereclo de la densidad toLal en el diseño anlerior, es el 

llamado series de reemplazamienlo, propuesto poi· de WiL (1960). 

Este diseño consiste en un conjunLo de tratamientos donde se varia 

la proporción de cada especie en la mezcla, manteniendo una 

densidad total constante. Se incluyen los casos extremos do11de el 

total de individuos es de una sola especie (monocultivos), asi como 

combinaciones intermedias donde las proporciones de cada especie 

son p y 1-p respectivamente. En virLud de que en una grá!ica de la 

densidad de una población 6 especie contra la densidad de la otra 

el co11junto de los puntos p y 1-p, rorman una linea recta, estos se 

han llamado lineas de reemplazamienLo CConnolly ,1985). El modelo 

conceptual parte de los siguientes supuestos: a) que las especies 

en interacción ocupan exactamente los mismos recursos limitantes b) 

que la canLidad de espacio (recursos) uLilizados por cada especie 

puede ser re!lejada por la biomasa individual c) que la densidad 

Letal de la mezcla no cambia en el Liempo. Bajo estas suposiciones 

se trata de estimar entonces cual es la f'racción de los recursos 

que es ocupada por cada una de las especies como un indicador del 

e!ecLo competitivo de una sobre la oLra. Para esLe fin, el análisis 

consiste de la comparación entre el rendimiento en mezcla y el 

rendimiento en monocultivo para cada especie, ya que este último 

representa una situación donde cada población 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 monocultivo, resulta en un coe!iciente de 

erecto relativo de una especie sobre la otra. Bajo estas 

consideraciones, de Wit (1960) propuso el siguiente modelo para 



describir el r endi mi en lo de cada especie con:for me cambian las 

proporciones en la mezcla: 

Cec 17) 

donde w es el rendimiento por unidad de área de la especie 1 en 
1 

mezcla. w es el rendimiento de 
10 

la spl en monocultivo,k es el 21 

coeficienle de compelencia de la sp2 sobre la spl, p1 y p2 son la 

frecuencias relativas de cada especie. Una deducción detallada del 

modelo se presenta en el apéndice I. 

Generalmenle se han ulilizado dos nivel.;,s de análisis; uno 

gráfico y otro analilico a partir de los indices derivados del 

modelo anterior CHarper, 1977). Inicialmenle, de Wil y sus 

colaboradores propusieron esla melodologia con el fin de responder 

a tres preguntas básicas en un sis lema dado de especies 

potencialmente competidoras 1) conocer la habi 11 dad compelí ti va 

de cada especie. 2) in:ferir la dinámica lemporal de las poblaciones 

interactuantes y 3) deleclar posibles venlajas de los cultivos en 

mezcla en cuanto al rendimiento total. 

De manera lipic.a, en el análisis grá:fico se representan las 

curvas de los valores observados y predichos del rendimi.;,nlo 

relallvo por unidad de área para cada especie CW /W 
1 io 

y). 
1 

con:forme va cambiando su proporción en la mezcla C:fig 9-1). En 

eslas, un aumenlo lineal en el rendimiento de cada especie con:forme 

su proporción aumenla puede alcanzarse en dos situaciones: una. a 

densidades tan bajas que no ocurra compet.encia intra ni 

interespecifica. y ol1·a, cuando la magnitud de la competencia 

interespecl:fica de la spl sobre la sp2 es igual a la competencia 

i ntr aespeci f i ca de la sp2. y a la vez, la compelencia 

interespeci:fica de la sp2 sobre la spl es igual a la competencia 

.int..r-.gsp~clf'ic_. dQ lo.. sp1 CHa.rpgr, 1077). Simbólica.menlG podemos 
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represenlar esta segunda situación como: 

1 -> 2 = 2 ·> 2 y la 2 -> 1 1 ... 1. CHo) 

Esto se ha postulado como la hipótesis nula del modelo CHo), y se 

repres<.:nLa poi· l·as lineas de rend.imienlo esperado, ya que esta 

situación equivale a represenlar el rendimei11to de dos f'racciones 

de una misma población que dif'ieren simplemente en una etiqueta spl 

o sp8 CHarper, :.977; Jolliffe, Runeckles y l'-linjas, 1984.) ver figura 

9a. Esto quiere decir lambié11 que competitivame1~te ambas especies 

se comportan como una sola. As1, desviaciones de las lineas del 

rendimiento esperado se interpretan como diferencias en algunas de 

las igualdades anLes propuestas CHo). 

Otra representación gráf'ica, frecuentemente utilizada para 

comparar el rendimiento total por unidad de área alcanzado tanto en 

las mezclas como en los monocultivos, se refiere a las curvas del 

rendi mient.o total relat.ivo Cf'ig. 9). En est.as la variable 

representada es la suma del rendimiento relativo de cada especie en 

mezcla, con respecto a su· rendimiento alcanzado en 

monocultivo. Est.o es: rendimient.o relativo total CW /W =Y 
1 10 

W /W =Y), 
2 Zo 2 

donde y 
1 

y y 
2 

son los rendlm.ienlos relat.ivos de 

el 

+ 

la 

especie 1 y la especie 2, respectivamente. Esta comparación direct.a 

ent.re los rendimientos ha sido interpretada como una medida de la 

eficiencia de ut.ilización de los recursos por part.e de la mezcla 

cont.ra los monocultivos CSilve1·town, 1982). Además, ya que para los 

monocultivos se asume que el total de los recursos son ocupados por 

una especie, si el rendi mi en to t.otal en mezcla es mayor que el 

alcanzado para cualquiera de los monocultivos, se puede inferir que 

las especies demandan recursos diferentes en algún grado. Asl 

enlences, es posible inf'.;-rir el grado de similaridad de nichos 

·•>ntra las <>species CHarper, 1977). En est.e análisis, la hipótesis 
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represer1t:...ar est.a segunda si t uacién cerno: 

1 -> 2 = 2 -> 2 y la 2 -> 1 1 .... 1. CHo) 

Eslo se ha posluladc como la hipólesis nula del modelo CHo), y se 

represGr1t..a pot- las líneas de rendinúenlo esperado, ya que esta 

siluación equivale a represenlar el rendimeinlo de dos f1·acciones 

de una mism::. población que difieren simplemenle en una etiquet..a spl 

o sp2 CHarper, 1977; Jolliffe, Runeckles y Minjas, 1984) · ... er figura 

9a. Eslo quiere decir lambién que compelilivamente ambas especies 

se compo1·lan como una sola. Asi, desviaciones de las lineas del 

rendimienlo esperado se inlerprelan como diferencias en algunas de 

las igualdades anles propuestas CHc). 

Olra represenlación gráfica, frecuentemente ulilizada para 

comparar el rendimienlo lolal por unidad de área alcanzado lanto en 

las mezclas como en los monocul li vos, se refiere a las· curvas del 

rendimienlo l.olal relalivo Cf'ig. 9). En estas la variable 

represenlada es la suma del rendimienlo relalivo de cada especie en 

mezcla, con respect..o a su rendimienlo alcanzado en 

monocullivo.Eslo es: rendimiento relativo total C W /'N =Y 
1 lo 

W /W =Y ) , donde 
2 Zo 2 

y 
1 

y y 
2 

son los rendimienlos relat..i vos de 

el 

+ 

la 

especie 1 y la especie 2, respeclivamenle. Esla comparación directa 

entre los rendimientos ha sido interpretada como una medida de la 

ef'iciencia de utilización de los recursos por parte de la mezcla 

contra los monocultivos CSilvertown, 1982). Además, 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 di!'erentes en algún grado. Asi 

enlences, es posible inf'erir el grado de similaridad de nichos 

~nlre las aspecies CHarper, 1977). En este análisis, la hipótesis 
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nula CHo) corresponderla a una llne3. rect.a que une a los valores de 

ambos monocul t.i vos y cuyo valor en cada mezcla ruese igual a la 

unidad C.t'ig. 9-1). Est.o implicarla que la eficiencia en mezcla es un 

promedio ponderado por el rendimient.o de ambos monocult.ivos y, 

además, que ambas especies demandan los mismos recursos limi t.ant.es 

en el medio CHarper, 1977; Silvert.own. 1982). En la f'igura 9 se 

pre:::er:t.a!1 los 5 t..i pes e familias de re::::ul t.ados t.eór ices posi hl es en 

los diagramas de reemplazo t.ant.o para el rendimient.o de cada 

especie, como para el renndimient.o t.ot.al relat.ivo CHarper, 1977) 

Caso 1 Cfig. 9-1). Est.e corresponderia a la si t.uación descri t.a 

ant.eriorment.e como la CHo) En est.a ex.ist.e igualdad de magnit.udes 

enlre la compet.encia ínt.er e inlra para cada especie, lo cual se 

expresa en las siguient.es relaciones de efect.os compet.it.ivos: 1 -> 2 

= 2 -> 2 y la 2 -> 1 1 -> 1. Dado que ambas especies se comporlan 

compet.it.ivament.e como una sola, se infiere que demandan los mismos 

recursos La curva para el rendimienlo t.ot.al relat.ivo CRYT), 

corresponde enlences a una recla horizont.al que une los punt.os 

correspondient.es a los monocult.ivos. 

Caso 2 Cfig. 9-2). La especie 1 t.lene un mayor rendimient.o en 

mezcla que el esperado en proporción al rendimient.o en monocult.ivo 

CHo), en t.ant.o que para 2 sucede lo cont.rario. Est.o se int.erprela 

como el que la compelencia de 1 -> 2 > 2 -> 2 y 2 -> 1 < 1 ... 1 es 

decir que 1 .es una compet.idora más: fuert.e que 2. Dado que la 

presencia de cada especie afect.a el rendimienlo de la ot.ra, se 

infiere que ambas: demandan recurs:os limilanles en algún grado 

comunes. Las curvas del rendimiento tot.al pueden ser iguales a la 

sit.uación nula CHo), si es que el incremento en el rendimient.o de 

la compet.idora superior compensa la reducción en el rendimient.o de 

l• o~r-.. T.-.mbión puo;1do ocurrir quo osol..Oil.~ ·curva~ 5Qan concavas y por 
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Figura 9. Diagramas de reemplazamiento de de Wit. Se exhiben 5 resulta 
dos posibles dependiendo de las relaciones entre los efectos competiti
vos lntra e lnterespecificos en la sp. A y la sp. B. Las variables conside
radas son el rendimiento por unidad de área y la frecuencia de siembra. 
Se simbolizan : al efectos compelilivos intraespeclficos como, A ..... A y 
B-... B; b) efectos cornpelilivos lnterespeclficos, A ..... B y B ..... A. 
1) A _.,.. B = B _,... 8 y B .... A = A _,...A. 2) A _.,. B > B .,... B y B .... A < A ->-A. 
3) A ..... B < B .... B y B _.,. A > A ..... A. 4) A _.,.. B < B .... B y B .... A < A ->-A 
5) A_.,.. B > B .... B y B .... A > A _.,. A. 

A 
o 



debajo de la CHo), si no ocurre compensación completa. El RYT 

máximo puede ser igual a 1 o menor que 1 . 

Caso 3 Cfig.9-3). P.epresent.a una situación análoga a la anterior 

pero con la sp2 tomando el papel de las spl y viceversa. 

Caso 4 Cfig. 9-4). Ambas especies tienen un rendimiento menor en 

mezcla que "11 "1sperado en proporción al rendimiento en monocul t.i vo 

es decir, ocurre un antagonismo mutuo. La competencia 

inlerespecifica que ejerce cada especie es mayor que la competencia 

intraespecifica, es decir; 1 -> 2 > 2 ... 2 y 2 ... 1 > 1 -> 1.Se 

infiere que ambas especies demandan el mismo tipo de recursos. 

ycada una reduce más los recursos a la otra que a si misma. La 

curva del rendimiento total relativo es cóncava y por debajo de la 

si t uac i ón nula. El RYT máximo es menor que uno. 

Caso 5 Cfig.9-5). Ambas especies tienen mayor rendimiento que el 

esperado. La competencia intraespecifica en ambas especies es más 

fuerte que la interespecifica, esto es; 1 -> 2 < 2 ... 2 y 2 ... 1 < 

1 -> 1. Se sugiere que cuando esto ocurre, existe una diferenciación 

en la utilización de los recursos demandantes. Las curvas para el 

rendimiento total son convexas y por arriba de la situación CHo). 

El RYT máximo es mayor que uno. 

Vale la pena aclarar, que cada uno de estos tipos representa 

toda una familia de resultados, cuya e:<presión en las curvas de 

rendimiento t.ot.al relativo incluye los valores de 1 sólo como un 

caso par t.i cul ar. 

A la par del análisis gráfico se han propuesto una serie de 

indices que resumen los result;;.dos de la interacción. Los más 

uti 1 i z;;.dos son: 

coet'iciente de apif'lanúent.o 

o de agresividad relativa 

le .. 
J• 
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coe.ficient.e de apiñamiento K = Cw./w. ) / Cw/vt. ) 
i.. \. \.O j ... JO 

Cec.19) 

<van Oobbon -,1959> 

coeficiente de agresividad A = e e w/w. ) -e w/w: ) r / 2 º Cec. ·20) 
\. t.O J JO 

<McGi.l.chri.sL ,Trenba.Lh ,1971> 

rendinúento relativo total RYT = Cvt./w. ) + Cw/w. ) 
\. LO J JO 

cde Wi.L ,Van den Dergh,1?0::5> 

donde w. 
' 

y W. 
J 

represent.an 

me::cl a de las especies 1 

el rendimiento individual 

y 2 respectivamente y, w. 
'º 

Cec. 21) 

promedio 

son 

en 

el 

rendimiento individual promedio en monocultivo para las especies 1 

y 2, respect.i vamente. w .• 
' 

w. 
J 

y W. 
'º 

w. 
JO 

representan los 

rendimientos por unidad de área en me::cla y en monocultivo, 

respectl vame1~te. 

El coeficiente de agresividad relativa Ck .. ) , fue propuesto por 
J' 

de Wit en 1960, y es un estimador de la agresividad o competencia 

de cada especie sobre la otra. Para una especie dada j, este 

coeficiente es O cuando la especie contraria i no ocupa recursos 

comunes con j, es decir no tiene efectos competitivos. Su valor es 

de uno cuando la fracción de recursos ocupados por cada especie es 

la misma (efectos competitivos equivalentes) y, tiene un valor 

mayor a uno la fracción ocupada por i es mayor que la ocupada por 

la contraria. Es decir, cuando el efecto competitivo de i sobre la 

cont.raria j es mayor que el efecto de j sobre i Cpara revisar una 

deducción con detalle, ver apéndice 1) El coeficiente de 

apiñamient.o es un caso particular del coeficiente de agresividad, 

para cuando las frecuet~cias de siembra son iguales a . 5. El 

coeficiente de agresividad CMcGilchrist y Trenbath, 1971) es un 

estimador del valor promedio del efecto de apiñamiento relativo 

entre las dos especies. Finalmente. el rendimiento relativo total 

CRYT), corresponde al parámGtro ya d.-finid·:> anteriorment.e Cpag. 
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Crit.icas a l.as series de reemplazo. 

Sl bien las series de reemplazamiento de de Wit han sido sin 

duda alguna los diseños más utilizados, en afíos recient.es estos han 

sido ampliamente criticados. 

Una de las primeras criticas fué hecha por Jolliffe Minjas y 

Runeckles (1984). Ellos argumentan que las diferencias o 

desviaciones de las cui-vas del rendimient.o observado, con respect.o 

a las lineas del i-endimient.o esperado Chipót.esls nula del modelo), 

no pueden ser lnt.ei-pret.adas de manei-a univoca. De acuerdo a est.os 

aut.ores, para que el rendimient.o observado coincida con el esperado 

deben cumplir se tres candi ci ones; a) 1 a i nter rerenci a r el a t.i va 

ent.re las dos especies debe ser igual, b) los efectos de la 

compet.encia intra e int-erespecifica deben ser iguales, c) las 

igualdades a y b no deben ser afect-adas por la frecuencia en las 

mezclas. Est.os argumentos sin embargo parece•~ ser poco sólidos. Las 

condiciones b y c corresponden clarament.e a la hipótesis 1~ula del 

modelo, es decir; igualdad de efect.os compelit.lvos. Entonces 

cualquier desviacló1~ a una frecuencia dada puede ser fácilmente 

det.ect.ada y su significado ser claro; para esa frecuencia no se 

cumple la igualdad de efectos. Por ot.ra part.e, no es claro que se 

quiere decir con la condición a), ya que por const.rucción Cver 

apéndice!), sólo es necesario que se cumplan las condiciones by c 

para que ocurra la sit.uación nula. Sin embargo, un aspecto que 

salt.a a la vist.a en la crilica de Jolliffe y colaboradores, es la 

imposibilidad de dist.inguir los efect.os relat.ivos de la competencia 

int.ra e interespecifica. Esto es evident.e ya que sólo se maneja una 

densidad en monocultivo. Una critica más clara ha sido propuest.a 

por Firbank y Wat.kinson Cl 98'5). Estos muest.ran con dalos 
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experimentales que los resultados de la competencia dependen no 

sólo de las frecuencias en una serie de reemplazo dada, sino 

Lambién de la densidad total en me::cla. Es decir. los resultados de 

la interacción pueden cambiar con la densidad total. Estos proponen 

que una visión más completa del fenómer.o debiera explorar:s:e con un 

diseño que incluya varias lineas de reempla::o con densidades 

totales distintas. Se propone un análisis a partir de un modelo que 

describa el rendimiento de cada interactuante como !'unción de las 

densidades de ambas especies. La primera critica formalmente 

publicada, y sin duda 1 a más aguda, !'ué hecha por Connol l y C 1980). 

Utilizando un conjunto de series de reemplazamiento que pasan por 

una misma densidad en mezcla Cd
1
,d

2
J, pero que difieren en las 

densidades de monocultivo. Connolly muestra que los valoresde todos 

los indices utilizados para evaluar los erectos competitivos en la 

metodologia de de WiL, son ruertemente sensibles a la linea de 

reemplazo elegida en el experimento. Esta dependencia ha sido 

mosLrada con datos experimentales, con expresiones anal1Licas, y 

con análisis teóricos sobre el modelo propuesLo por de Wit 

CConnolly, 1980). En consecuencia, los indices obLenidos a partir 

de la elección arbiLraria de una linea de reemplazamiento no 

re!'lejan caracLerist.icas inLrinsecas del !'enómeno, sino más bien 

del diseño experimenLal elegido CConnolly,1980, 1988). El problema 

básico radica. en que los indices de competencia anLes mencionados 

son calculados a parLir de la comparación del rendimienLo de cada 

especie en mezcla con el rendimiento alcanzado en monocul Li vo, 

siendo que este último cambia con la densidad. Como ya anLes se ha 

señalado Capé11dice 1), en el modelo de de Wi t se asume que la 

cantidad de recursos que ocupa cada especie será estimada por el 

·cocienLa de al randimiant.o en mezcla ·sobre el rendimiento en 
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. . . ' 

monocullivo, ya que en este úlLlmo·se süpC>n;.. que Í.os._recursos son 

ocupados eri su total: idad por- ·esa~~e~pE:lci:"-'dada.~E:~~~deci ~~.~ en 1 as 

rel aci enes: 

R y R 
J 

representan 

R = W_/W. 
i. \. LO 

R{ W(W¡o 

la cantidad 

Cec: 22) 

Cec. 23) 

de recursos ocupados por cada 

especie en la mezcla. El cociente entre estas cantidades representa 

en cada caso CR,/R, 
\. J 

y R/R,) 
j \. 

el coeficiente de competencia. 

Connolly C1980) señala que estas cantidades nunca son estimadas 

directamente, y que en lodo caso, la veracidad de la estimación 

depende de que las relaciones anteriores Cec. 22 y ec. 23) sean 

ciertas. De hecho estas relaciones sólo son ciertas para el caso en 

que las poblaciones han ocupado verdaderamente todos los recursos, 

es dec.ir cuando se alcanza el re11di mi en to f'inal constante. Asi 

habrá un conjunto de llneas de reemplazo cuyos puntos de 

ref'erencia caigan en las zonas donde el rendimiento es 

indepe11dient.e de la densidad, ·para las cuales se cumplan las 

relaciones antes dichas y, por tanto la estimación de los 

coef'i cientes· competitivos no dependa del di seña exper i ment..al. Sin 

embargo, est..o representa sólo una f'racción reducida de todo el 

conjunto de situaciones experimentales posibles. Connolly (1980, 

1988), elabora un análisis detallado del problema tomando en cuenta 

que la f'orma más común de calcular los 1 ndices competitivos es 

utilizando los rendimientos por individuo. Esto agrava aun más el 

problema, ya que el rendimiento individual siempre disminuye con la 

densidad, describiendo una !'unción hiperbólica. A partir del 

análisis ant.es esbozado, Connolly concluye que el problema esencial 

con las series de reemplazo radica en que es Las const.i luyen una 

·aproximación unidimensional de un f'enómeno que depende al menos de 
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dos dimensio11es:: las densidades de cada especie. Estas f'crman un 

plano donde cada punt.o est.a definido por la densidad en mezcla 

Cd
1
,d

2
), y donde una serie de reemplazo dada puede ser vist.a como 

una linea que cort.a el plano diagonalmenle Cfig.l). 

Met.odologia de super!'icies de respuest.a. 

Part.iendo del hecho de que el rendimienLo de cada especie 

depende de la densidad en mezcla, se ha propueslo el uso de modelos 

de superficie de respuest.a para describir el fenómeno. CMead, 1979; 

Wrigbl, 1981; Spit.Lers, 1983; F'irbank y Walkinson, 1985; Coni)olly, 

1986a). El diseño experimental consiste de una combinación de 

densidades que tiende a cubrir el plano de densidades Cd. ,d), 
e J 

incluyendo ambos monocultivos. Se propone que la respuesta de cada 

especie puede ser descrita por una función que depende de las 

densidades de ambos participantes y posiblemente de su interacción. 

Se conoce que el comportamiento tipico del rendimiento individual 

de una especie con respecto a la densidad en mezcla correspot)de a 

una superficie hiperbólica que disminuye asinlóticamente conforme 

la densidad Cd,,d? aumenta CMead, 1979; Wrigbt, 1981; Spitters, 

1983; F'irbank y Watkinson, 1985; Connolly, 1986a, 1987; Law y 

Watkinson, 1987). Los modelos más utilizados son ext.ensiones de los 

modelos de rendimiento para una sola especie (capitulo 1), a los 

cuales se ha añadido un parámetro más: el efecto de la densidad de 

una segunda especie. La propuesta más simple corresponde al modelo 

inverso, utilizado por Connolly C1986a), Suebiro y Ogawa (1980), 

Walkinson C1981), Wrighl C1981), SpilLers (1983) y Hakansson 

(1983), entre otros y cuya expresión es la siguiente 

donde ªu. y a 
22 

-1 
w 

1 

-1 
w 

2 

son 

a +ad+ad Cec. 24) 
i.ó u. 1 12 2 

a +ad+ad Cec. 25) 
20 22 Z Z1 1 

los 9fect.os da la densidad inlraespecifica, 
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a,_
2 

y a
2

,_ represt'.'nlan el efeclo de la densidad de una especie sobr~e 

la olra. a 
J.O 

y a 
20 

son inlerceplos. los cuales han sido 

inlerpr·elados como el rendimiento alcanzado por planlas espaciadas, 

aunque debe se!1alarse que para una eslimación adecuada es necesario 

un rango de densidades muy amplio. Los coeficienles asociados a la 

inleracción enlre especies represenlan el fact,or por el cual el 

rendimienlo de una especie disminuye conforme la densidad de la 

ot.ra aumenla. Sin embargo, no represenLan direclament.e una medida 

de equivalencia o de efect.os relalivos enlre las especies. Una 

represent.ación general de est.os efect.os ha sido propuesla por 

Maynard-Smilh (1974), relornando la misma idea propuesla en los 

modelos Lolka-Vollerra 

s 
1 

s 
2 

aw /iJd / iJw /iJd 
1 z J. i 

iJw /iJd / iJw /iJd 
2 1. 2 2 

Cec. 26) 

Cec. 27) 

donde para cada especie la S represenla la razón de equivalencia, 

enLre el cambio en el rendimienlo producido por un aumento de la 

especie contraria, con respeclo al cambio producido por un aumento 

de su misma especie. En particular, para el modelo inverso las 

ecuaciones 26 y 27 toman las formas: a /a 
12 11 

y a /a , 
21 22 

respeclivamente y han sido llamados tasas de sustitución, de la 

especie 2 con respect.o a la 1 y de la especie 1 con respect.o a la 

2. respectivamenle CConnolly, 1987). Estas lasas pueden ser 

interpreladas como la percepción que guarda una especie de cada 

individuo de la especie conlraria. Eslo esta dado en Lérnúnos del 

número de individuos conespecificos a los que equivale el efecto de 

un individuo de la especie ajena CConnolly, 1987). 

Otro modelo aún más general es el propuesto por Walkinson 

C1980) como una exlención de su modelo de compelencia para una 

especie (.;,c. 8): 
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w w C1 + Ca N + Ct N ) ) -bt Cec.28) 
1 m1 1 1 12 2 

w w Cl + Ca N + Ct 
ti ) ) -b2 Coi>c. 29) 

2 m2 2 2 21 1 

donde w .• es el rendimiento 
L 

i ndi ·•i dtial pro111edio. w 
mi 

es el 

rendimiel)lo má:dmo pot.encial alcanzado por plant.as espaciadas. ª· L 

es un parámet.ro de escala que t.iene que ver con la densidad donde 

la compet.encia int.raespecifica comienza a ser important.e, b. 

represen la una medida de la intensidad de la compet.encia 

int.raespeci f ica, y C<. 
LJ 

representa el coef'icient.e de compet.encia 

int.erespecifica de la especie j sobre la i. Este modelo describe 

una gama más amplia de comport.amient.os que el modelo inverso 

Cecs.24 y 25), ya que incluye situaciones donde en los monocultivos 

no se ha alcanzado rendinmiento .final conslant.e. Es decir donde el 

parámet.ro b puede ser dist.int.o del valor 1. Ot.ra diferencia 

importante con el modelo inverso es que los coeficientes de 

competencia .i nterespeclfica. sensu equivalencias compelí t.i vas per 

cápit.a, son estimados direct.ament.e dent.ro del modelo. Est.o puede 

representar una ven t. aj a ya que se pueden hacer pruebas de hi pót.esi s 

sobre estos parámet.ros. 

Materiales y Mét.odos. 

Método experimental. 

Con el fin de obt.ener los efect.os de la densidad en mezcla sobre 

el rendimiento de cada mor.fo, se utilizó el t.ot.al de los dat.os 

obtenidos en el experimento general. En est.e se incluyeron t.ant.o 

los monocul Livos como las densidades en mezcla. 

Modelos de rendimiento 

En el caso del rendimiento individual obt.enido en condiciones 

de mezclas. se procedió a ajustar modelos de respuesta para cada 

morf'o CMaad and Pik.;, 1Q75), los cual<>s d<>scriban el r<>ndimianto da 
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i 
J. 

cada forma en función de las densidades de ambas (maleza y 

cult.ivada), y cuyos parámeLros informan acerca de la habilidad 

competit.iva de cada morro sobre el contrario. El modelo ut.ilizado 

fué una exLención del propuest.o para monocultivos, al cual se 

añadió la densidad del et.ro morfo. asi como un factor de 

equivalencia o coeficiente de competencia de cada forma sobre la su 

cont.raria. El modelo ut.ilizado fué: 

w = k CN. +et N)-bi 
i.j J 

donde w. es el rendimiento individual promedio de la forma i, k es 
L 

una constante del modelo que se puede i nte1·pretar como el 

rendimient.o alcanzado cuando N 1, ~. es el coeficiente de 
LJ 

competencia de la especie j sobre la i, bi es el coeficiente de 

ut.ilización de recursos y N,. N. son las densidades del morfo i, 
J 

j 

respectivament.e. Al igual que en el caso de los modelos para 

monocult.ivos, se probó el ajuste utilizando tanto la variable real 

Cwi) como la logarilmica Clog w,), para el rendimiento individual 

total Cwi) y para el rendimio:mlo de hojas y semillas Cwhoi). En el 

caso de empleo de la variable logarit.mica la exp1·esió1~ del modelo 

fué' 

En general. Los valores de w., 
L 

k y bi, rueron los parámetros 

estimados en los modelos correspondientes para los monocul li vos, 

por lo cual fueron fijos en el modelo de mezclas y solo se estimó 

el parámetro ª·. LJ 
En los casos en los que alguno o algunos 

parámetros no fuesen si gni rica t.i vos en los monocultivos, se 

procedió de dos formas: a) est.imarlos por fuera del modelo, o 

estimarlos dentro del modelo 

principalmente con los parámetros k 
L 

de mezclas. Esto ocurrió 

Para ajustar los modelos se utilizó un rutina de regresión no 
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lineal propuesta por Nelder C ) . Las funciones a mi ni mi zar 

fueron: 

i: CCw).-g.Cc~ m)) 
2 

' ' 
y 

2 ¿: Clog(w).-g.Cc, m)) 

' ' 
para el caso del rendimiento individual \.o\.al promedio y; 

E ClogCwhs) -g.Cc, m)) 
2 

' ' 
par a el caso del r endi miento i ndi vi dual promedio de hojas y· 

$emillas. gCc, m) es una función que describe el rendimiento 

individual promedio de un morfo en función de las densidades de 

ambos c, m. Se obt.uvleron los valores de CR
2

) para cada caso. 

Resultados 

Efecto de la densidad en mezcla sobre el rendimiento de cada 

morfo. Competencia e11tre morfos. 

El rendimiento individual promedio Cw) de cada morfo parece 

disminuir de manera potencial conforme aumenta la densidad tanto 

de si misma, como de la forma contraria. Dado que esta disminución 

es muy fuerte, se representó este comport.ami.an\.o en escala 

logari \.mica (figuras 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 distribución 

de las barras en el plano de densidades de ambos morfos CNc, Nm) 

exhibe las combinaciones exploradas en las cuatro series de 

reemplazamiento (ver fig 1). 

Como es de esperarse, el rendimiento de cada morfo disminuye con 

la densidad total CNc + Nm) tanto para el peso l ndl v(dual total 

promedio como para el peso promedio individual de hojas y senúllas. 

Esto se exhibe con la disminución monótona del rendimiento desde la 

primer linea de reemplazamiento hasta la última . El rendimiento en 

'monocullivo da cada form~ Qsla rGprgsgn~~do, gn primgr plano, por 
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las barras adyacenles a su propio eje. El ,¡,f'ec;to de la densidad de 

la forma contraria puede apreciarse siguiendo el cambio en el 

rendimienlo a lo largo de cada linea de reemplazo. Para el caso del 

huauzontle, en las dos pr.1.meras lineas (densidad lotal = 115 y 375 

ind/m
2
), parece ocurrir que el re1)dimienlo aumenta monóLonamente 

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

siguientes (densidad total 1535 y 2357 ind/m
2
), no existe un 

comportamiento monótono (figura 10a). En el caso del quelite , si 

bien no se aprecia un comportamiento monótono claro en general el 

rendimiento en mezclas es mayor o igual al rendimiento en 

monocullivo Cf'igura 10b). El rendimiento de hojas y semillas 

presenla un patrón similar para cada morfo, aunque las dif'erencias 

absolutas enntre los distintos valores son más grandes (figuras lla 

y llb). 

Los patrones anteriores rueron descritos de manera adecuada por 

un modelo polencial. 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 Cócm) fué de 0.876 en 

el caso del modelo de variable real y, de O. 847 en el caso del 

modelo de variable logarllmica. De manera consistente, ninguno de 

los dos dif'iere del valor de uno Ccuadro 6). Para el quelite se 

obtuvo un coeficiente de competencia de la cultivada sobre la 

maleza C ómc) de 1. 293 , para la variable real y de 1.316 para la 

variable transf'ormada. Ninguno de los dos difirió 

signi.ficati vamente del valor 1 Ccadro 6). 

En el caso del rendimiento de hojas y semillas los coeficientes 

fueron ; (Ócm) = 1.005, 0.669 y Cc5mcl = 1.344, 1.469 utilizando la 

variable real y la transformada, respectivamente. Ninguno de estos 

63 



par.'lmet.ros difirió significat.ivament.e de uno (cuadre 7). 

Un hecho int..aresant.e. es que si bien ninguno de los parámet.ros 

difirió de uno. consist.ent.ement.e los coeficient.es de compet.encia de 

la cult.ivada sobre l::>. male=a t.ienden a ser mayores que uno, en 

t.ant.o que les. coeficient.es de la maleza sobre la cult.ivada tienden 

a ser menores o iguales que uno. 

Las predicciones de los modelos de cada morro, t.anto para el 

rendimiento t.ot.al como para el rendimient.o de hojas y semillas, 

son represent.ados como superricies de respuest.a (figuras 12a y 12b) 

En general, dado que los modelos ut.ilizados no predicen el 

comportamient.o del rendimient.o a bajas densidades, en estas 

superficies la región de predicción será limitada por la serie de 

reemplazo de densidad más baja CNc + Nm) = 115 ind/111
2

. Es decir, en 

densidades totales menores a est.a, el modelo no será interpretado. 

En estas superricies, las curvas generadas por cort.es 

perpendiculares al eje de e describen el erecto del incremento en 

la densidad de la maleza. La comparación de est.as curvas a 

diferentes densidades de e permite observar el erecto de la 

densidad de la cultivada sobre el efecto de la densidad de la 

maleza. Una situación análoga ocurre con la familia de curvas 

generadas por cortes perpendiculares al eje de M 

En estos gráficos es posible observar dos patrones generales: 

por un lado, la tasa de decaimiento del rendimiento disminuye con 

la densidad de ambos morros. Es decir, el efecto que ejerce cada 

individuo independientemente de su ident.idad sobre la población, 

disminuye conforme aument.an amb.:..s densidades. Por et.ro lado al 

comparar la ramilia de corles perpendiculares a cualquiera de lo,;; 

eje,;;, se obser•;a que conforme la densidad de uno de los morfos 

·aument..;:... el efecto del incri;;im..:;.nt..o dQ la· d~nsidad de la cont.raria 
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disminuye. 

Por otro lado, la velocidad con la cual el rendimiento disminuye 

en el senlido de cada eje de densidad, representa la magnit..ud 

relativa 

ejemplo. 

de la competencia por parte de cada morfo. Asi por 

lenemos que para el huauzontle, tanto la. biomasa 

individual total promedio, asi como la biomasa individual promedio 

de hojas y semillas, parecen disminui1· más rápido conforme aument..a 

su propia densidad que cor1forme aumenta la densidad del morfo 

contrario (figuras 12a, y 13a, respeclivamenteJ. En las superficies 

correspondient..es al rendimiento individual total promedio y 

promedio de hojas y semillas para la maleza, el comportamiento es 

el conlrario; la disminución más fuerte ocurre cuando aumenla la 

densidad de la cultivada que conforme aumenla la propia maleza 

(figuras 12b y 13b, respeclivamenle). Dado que los modelos predicen 

un campar tami en to monólono, 1 a velocidad r el ali va de decai mi en lo, 

puede observarse comparando cualquier par de corles perpendiculares 

hechos a la misma densidad. 

No obslante eslas lendencias, cabe aclarar que debido a la 

variabilidad experimenlal, los parámelros obtenidos en los 

diferentes modelos no difieren significativamenle del valor 1 

Csiluación de igualdad de efect.os compelitivos). Por lanlo, las 

superficies que describen el rendimiento no difieren 

significalivamente de una en la cual la velocidad de disminución 

provocada por cada morfo sea equivalenle. 

Las predicciones del rendimiento por unidad de área lambién son 

represenlados con superficies (figuras 14 y 15). En el caso de la 

biomasa lotal individual, como es de esperarse en una int..eracción 

compelit..iva, se observa que los valores más altos de rendimiento 

'para ambos morfos, se alcanzan en el· rango de densidades que 
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comprét)dt? a los monocul t.i vos. Est.o ocu1·re ya que el'\ estos casos~ todo 

el recurso es ocupado por individuos de una sólo morfo. A lo largo 

de estos monocultivos el réndimiénto cambia lentamente. aumentando 

en el caso de la maleza y disminuyendo en el caso de la cultivada. 

Estos comporlamienlos sólo reflejan t...endenci a.s, ya que los 

coef'icientes de utilización para cada morf'o no dirieren dél valor 

unitario y por tant.o de un rendimiento rinal constante. El 

rendimiento de cada morro disminuye conf'orme aumenta la densidad de 

la planta contraria, debido a que confo1·me más competidores existen, 

menor es la cantidad de recurso aprovechable por unidad de área para 

los individuos del morro mencionado. Por supuesto, est.a disminución 

es más rápida cuando la densidad de la especie en cuestión es baja 

Criguras 14-a y 14-b). En el caso del rendimiento de hojas y semillas 

se observa un comportamiento similar Criguras 15a y 15b). Sin 

embargo, a direrencia del patrón anterior, para el caso del 

huauzontle el rendimiento en monocultivo disminuye claramente con la 

densidad. Este comportamiento esta determinado por un valor del 

coeri ciente de ericiencia de utilización del recurso Cbc) 

signiricativamente mayor que uno. Es decir, en est.e caso en el rango 

de densidades experimentales, el rendimiento de hojas y semillas de 

huauzont.le por unidad de área disminuye tanto con la densidad del 

mismo huauzontle como con la densidad de la maleza. 

Para conocer como cambia el rendimiento total por unidad de área 

en cada una de las variables de rendimiento, se obtuvieron 

superricies de respuesta, cuyos valores corresponden a la suma de 

los rendimientos por área de cada morfo Cf'iguras 16a y 16b). En el 

caso del rendimiento total, el valor máximo se alcanza en la 

densidad más baja del monocultivo de huauzontle C312.6 gr/m2). Esto 

es debido simplemente a que los individuos del huauzontle son más 
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gr andes que los de la mal ez.:.. En la gr á.f i ca se aprecia que el 

rendimioanlo disminuye conforme aumenta la densidad de ambos morfos 

en mezcla, e:<ceplo en la región de bajas densidades de cullivada y 

allas de maleza. donde el rendinúenlo aument..a con la densidad de la 

maleza. Sin embargo. al parecer la biomasa no cambia fuerlement..e con 

la densidad en mezcla. De hecho el inlervalo de variación de la 

superficie incluye el caso en que el rendinúent.o se manliene 

conslanle en la mezcla. 

El rendimient.o toL1l de hojas y semillas alcanza sus valores 

máximos hacia el monocult.ivo de la maleza .. En este la biomasa 

t.iende a disminuir con la densidad, sin embargo esta t..endencia no 

difiere de el rendinúent.o constanle. En cambio, la biomasa 

disnúnuye significat.ivament..e conforme aumenla la densidad de la 

cullivada Lanlo en monocult.ivo como en mezcla Cfig. 16b). 

Discusión 

Efectos de la inleracción compet.iliva. 

De acuerdo a los resul lados presenlados, es claro que en las 

condiciones 
0

experiment.ales, ocurrió compet.encia entre los morfos. 

En esla inleracción el efeclo compet..ilivo de cada morfo sobre su 

cont..rario no parece diferir del efect.o que ejerce cada uno sobre si 

núsmo. En et.ras palabras, cada morfo percibe a los individuos de la 

forma conlraria. como elemenlos no dist.int.os a aquellos de su 

propia población. a pesar de las diferencias en el t.amai'ío de los 

morfos a la núsma densidad. 

Consecuen-.:ias sobrt-::!' el rendimiento. 

Dado que eY.ist.e equivalencia compet.iliva enlre los morros, es 

claro que el rendimient.o individual t.ant.o del quelile como del 

huauzont.le dependeran únicamenle de la densidad t.ot..al y no de la 
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Figuro 1 O, rendimiento individuo/ tolo/ promedio con respecto o lo 

densidad en mezclo (Nc,Nm). Los borras representan el rendimiento 
promediando lodos los replicas poro codo \rotomien\o, Todos los 

ejes se representan en escalo logarítmico. El coso a) corresponde o 
lo cultivado y el b) o lo maleza. 



16 

12.s 

12.S 

Figuro 11, rendimiento individual promedio de hojas y semillas con 

respecto o lo densidad en mezcla (Nc,Mm). Los barros representan el 

rendimiento promediando lodos las replicas poro codo tratamiento. 

Todos los ejes se representan en escalo logarítmico. El coso a) 

corresponde o lo cultivado y el b) o lo maleza. 
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Figuro 12. Superficies de respuesta para el rendimiento individual 

total promedio con respecto a la densidad en mezcla. Todos los ejes 

representan escalas logaritmicas. Las curvas concentricas represen

tan las proyecciones sobre lo superficie, de los series de reem

plazo utilizadas en el experimento. El caso a) corresponde a lo 

cultivada y el b) o 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 escalos logoritmicos. Las curvos con

centricos representan los proyecciones sobre la superficie, de los 

series de reemplazo utilizadas en el experimento. El coso a) co
rresponde a lo cultivado y el b) o la maleza. 



Figura 14. superficies de respuesta para el rendimiento total por 

unidad de orea con respecto a la densidad en mezcla. Todos los ejes 

representan escalas logaritrnicas. Las curvas concentricas represen

tan las proyecciones sobre la superficie, de las series de reempla

zo utilizadas en el experimento. El caso a) corresponde a la culH
vada y el b) a la maleza. 
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Figuro 15. Superficies de respuesto poro el rendimiento de hojas y 

semillas por unidad de oreo con respecto o lo densidad en mezclo. 

Todos los ejes representan escalos logaritmicas. Las curios concen

tricos representan los proyecciones sobre lo superficie, de los se

ries de reemplazo utilizados en el experimento. El caso a) corres

ponde o lo cultivado y el b) o la maleza. 
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Figuro 1 6. Superficies de respuesto poro el rendimiento total de lo 

mezclo por unidad de oreo. Todos 1os ejes representan escalos loga

ritmicas. Los curvas concentricos representan las proyecciones de 

las series de reemplazo utilizadas en el experimento. El caso a) 

corresponde al rendimiento individual total y el b) al rendimiento 

de hojas y semillas. 



Tabla (6), Modelos de regresion para el rendimiento individual total 
prorn~dio de: a) cultivada y b) maleza. El modelo es w, = kt <N, + "'ti 

N.>-b', donde w. = rendimiento individual total promedio del mor-Fo i, 
J ' 

Nt'Nj =densidad de la Forma i,j respectivamente, "'ti= coe-Ficiente de 

competencia de la forma j sobre la i, bt =coeficiente de utili::acion 

derecursos de la fm·ma i, 1\ = 1··endimiento cuando NL = 1. i:,, bt son 

par metros -Fijos obtenidos de los modelos para monocultivos. Las 
regresiones se ajustaron utilizando las variables w, y lag w,. 

COEFICIENTE DE 
MODELO COMPETENCIA ES 

a> 

wc = 334CNc + CtcmNm) -f.· OO!!J 

log wc=2. 524-1. 014 log<Nc: + CtcmNm) 

b) 

wm=285 <Nm + ame Ne)-. l>9Ci 

logWm=2.455-.993 log <Nm + amcNc) 

*** = signi-Ficativo a una p < .001 
<nsl = no significativo p > .05 

otcm=. 876 .119 

otcm=. 847 .219 

otmc=l .293 .223 

otmc=l.316 .274 

t 

*** 
*** .82 

*** .77 

*** .84 

Ha 
·(C<tj) 

ns 

ns 

ns 

ns 



Tabla (7). Modelos de regresion pa1·c>. el n~ndimiento individual 
promedio de hoias y semill~ de: ai cultivada y b) maleza. El modelo 
es whs. = k. (N. + e<.. N.i , donde ~ihs. = rendimiento individual 

\. t. \. l.J J t. 

total promedio del morfo i, N, , Nj densi.d2.d ele la fot·ma i, 

respectivamente, e<i.j = coeficiente de competencia de la forma j sobre 

la. i, bi. = coe1-=iciente de utiliz:::i.cion derecursos de l¿t 1-=orma i~ k. 

rendimiento cuando Ni. = 1. k,, bi. son pa1·· mett·os 1:ijos obtenidos de 

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 ~egresiones se ajustaron 
utilizando las vat·iables whsi. y log wha,. 

MODELO 

a) 

Whsc kc<Nc + C<cmNm)-L <&72 

log Whsc=2. 99-1. 469 logCNc + ClcmNml 

b) 

whsm=km (Nm + ClmcNc) -bm 

logwhsm=2, 666-1. 193 logCNm + ClmcNc) 

*** = significativo a una p < .001 ** = significativo a una p < .01 * = sionificativo a una p < .05 
<nsl =-no significativo p > .05 

COEFICIENTE DE 
COMPETENCIA 

kc=1232.5 

Clcm = 1 • (11)6 

Clcm=.847 

km=245. 14 

Clmc=1. 344 

bm=l. 07 

O<mc=l. 469 

ES t Rz Ho 
(C<i.j 

183.43 *** .83 

.021 *** ns 

.219 *** .82 ns 

442.73 ns .63 

.584 * ns 

.286 ** 
.329 *** .82 ns 



mezcla ut.ili=ada. Asi la descripción del carnbio en el tamaño 

individual puede reducirse al planteado en los modelos para los 

monocul t.i voo:: correspondientes. Debido a que ambos mor!'os compilen. 

el rendimiento por unidad de área para cada morfo sera máximo en 

los monocultivos. Sin embargo, una pregunta int.eresant.e es conocer 

en que densidades ocurre el máximo rendimiento t.ot:i.l por unidad de 

área. Es decir en dónde se maxinü=a la producción de la tierra. En 

las superficies de respuesta. los valores del rendimient.o t.ot.al por 

área, dependen de t.res fact.ores: a) las diferencias en t.amafío en 

los int.eract.uant.es, dada una densidad. b) El cambio del 

rendimient.o por área de cada morfo con respect..o a su densidad 

Ccompet.encia int..raespeci!'ica) y, c) de la relación entre los 

coeficientes de competencia ent..re los morfos. As1 para el caso aJ, 

Dejando los et.ros fact..ores equivalent..es, el rendimiento disminuirá 

conforme haya más individuos de menor tamal'ío en la mezcla. En el 

caso b), dejando a y c iguales, si para un int..eractuante el 

rendimiento por área disminuye con la densidad en monocult..ivo, 

ent..onces el rendimiento t..ot.al disminuirá conf'orme la densidad de 

est..e morf'o aumente en la mezcla. Para el caso c) ambos morfos 

t.i enen igual t.amafío y un rendimient..o por área const.ant..e en 

monocultivo. Si uno de 1 os mor !'os es un campe ti dar superior con 

respect.o a el otro, el re1~dimient..o disminuirá conf'orme la densidad 

del primero aument.e. Además el comportamiento en la superf'icie de 

rendimient..o es el resul t..ado de las int.er::i.cciones ent..re tales 

f' actor es. En el caso de la bi amasa i ndi vi dual C tallo,;, hojas y 

semillas), la superficie muestra que el rendimiento máximo se 

alcan:::a en la densidad más baja del monocultivo del huauzontle. Sin 

embargo, dado que para ambos morfos se alcanzó r endi mi en t.o 

Conslanle 9los valores máximos sG alcanzan pr~clicamenle en lodo el 
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Asl t,oma.ndo er, cuenta que axi st.e 

equi valencia competitiva, el rendinuenLo en mezcla disminuye 

conforme disminuye la densidad del huauzontle, simplemente debido a 

que los individuos de la forma culLivada son más grandes que los de 

la maleza. Hay que hace1· notar, sin embargo que al comparar los 

rendimienLos obLenidos en esLe experimenLo con el rendimienLo de 

otros cultivos, este resulta relativarnenLe bajo. Esto al parecer se 

debe a la baja fertilidad del suelo utilizado para el eo<perirnenLo. 

El rendimienLo total por unidad de área de hojas y semillas 

parece tener un comporLamiento distinto. La biomasa alcanza los 

valores máximos en el monoculLivo de la maleza, y disminuye 

noLoriamente conforme la densidad de huauzontle aumenLa en la 

mezcla. Est.o es debido principalmenLe a que el rendimienLo por área 

del huauzont.le disminuye con su propia densidad. Las poblaciones de 

huauzontle presenLan un indice de uLilización de recursos Cb) > 1. 

Este provoca un comportamienLo hiperbólico que alcanza un máximo y 

posteriormente disminuye con la densidad CBleasdale y Nelder, 1960) 

Es imporLante aclarar, que muchas de las condiciones en las 

cuales se llevó a cabo este experimento difieren de las que ocurren 

en los sist.emas reales de culLivo. El experimento se llevó a cabo 

en condiciones de invernadero Csin int.eracciones), a densidades 

relativamente altas y con un aporte de nuLrientes bajo con respecLo 

a las condiciones de cul livo. Por esto, los resultados aqui 

obtenidos sólo pueden servir con 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 patrón hiperbólico 

encontrado. Este efect.o puede ser relevante para el manejo de los 

cultivos del huauzont.le, si en particular las densidades en las 
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cuales se alcanza el t.amal'ío comercial se encue1~t.ran comp1·endidas en 

!a fase de decaimient.o dE!
0

l<>. hipértiola. 

Ut.i!ización de los recursos. 

Desde el punt.o de vist.a de la ut.ilización de los recursos. la 

equivalencia compet.it.iva t.iene un significado concret.o. Para cada 

morfo, un individuo de la población cont.raria ocupa la mis111a 

cant.idad de los recursos disponibles, que un individuo de su misma 

población. De est.o se puede inferir que t.a11t.o el huauzont.le como el 

queli t..e ocupan los mismos recursos para su crecimiento, en t..oda 

densidad en mezcla. Si asumimos que la lasa de conversión de 

recursos a biomasa es constant.e para ambos morf'os, debido a sus 

diferencias en t.amai"ío, podemos decir que la eficiencia del 

huauzont.le en la t.ransformación de recursos a biomasa es 1. 1 7 

C334/285) veces la eficiencia del quelit.e y que est.a diferencia 

se mant.iene a cualquier combinación de densidad o frecuencia. En 

t.érminos del rendimient.o conjunt.o de la mezcla versus los 

monocult.ivos, la eficiencia de est.a es mayor que la del monocult.ivo 

de quelile, pero menor que la del monocult.ivo de huauzont.le. 

Sobre la utilidad de 1os Modelos de Respuesta. 

Al parecer, l'os pat.rones ant.eriorment.e descrit.os para el 

rendi mi ent.o i ndi vi dual por unidad de área, pudieron haberse 

obt.enido con un diseño experiment.al más sencillo que incluyese 

cualquier linea de reemplazo. Est.o es debido a que el rendimient.o 

en monocult.ivo ut.ilizado como referencia no cambia con la densidad, 

ya que se alcanzó rendimi.ent.o final conslant.e para lodo el rango 

experiment.al CConnolly,1985). Además la función de rendlmient.o para 

cada morfo presenla un comportami.ent.o monót.ono, sucept.ible de 

modelar con coeficient.es de int.eracción constant.es. Por t.ant.o. se 

sspgraria qu~ el coGficiGnlQ de inLgracci6n gvaluado can una sola 
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serie no difier.:i. del oblenido con loda la superficie. Es decir. 

para caracteri::ar el sisLema compet.ilivo solo es nt?cesario un cort.e 

en la superficie. Sin embargo, es imporlanle señalar que todo esto 

es un resul lado a posteriori. el cual no pLtede conocerse sin 

obtener cual es el palrón de respuesta al explorar el espacio de 

combinaciones en mezcla. De hecho, la posibilidad de un análisis 

más simple no existe para el rendimiento de hojas y semillas, ya 

que en est.o:::-:: no se cumple que para ambos morros se mantenga 

rendimiento constanle en los monocultivos. 

Sobre las caracleristicas que determinan la habilidad 

compeli li va 

Una pregunta de gran interés es que caracleríst.ícas determinan 

la habilidad competitiva de las especies. Al respecto se han 

propuesto principalmente: el lamaño CHarper, 1977; 

Fl eel wood, 1987) , 1 a lasa de cr eci mi en lo C Har per , 1977 

Goldberg y 

Connolly, 

1987) y la arquitectura CHarper, 1977; Connolly, 1987 Kuppers, 

1985). asi como !'unciones que en genere! afectan la ganancia neta 

de energía. En el el sist.ema estudiado, los resultados indican que 

si bien exist.e equivalencia compeli li va, las plan las de cada morfo 

difieren en al menos dos de las caraclerlsticas antes mencionadas. 

Por un lado, exist.en fuertes diferencias en la arquilectura de cada 

morfo y, por et.ro, exislen diferencias significalivas en cuanlo al 

tamai'io promedio Cbiomasa) alcanzado a bajas densidades Cll5/m
2
). En 

el capilulo siguienle se describirán con detalle los aspeclos 

relacionados con la arqui Leclura. Por el momenlo se disculirá el 

efeclo del tamai'io sobre la habilidad competitiva. 

El tamaño, entendido como cantidad de biomasa, constituye la 

propuesta más simple y más ulilizada para explicar las dif'erencias 

en la habilidad competiliva. La idea es simplemente que los 
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individuos más grandes t.ienen una -may8r _habilidad compet.itiva ya 

que capt.uran una mayor cant.idad de los recursos o son más 

parecer no exist.e ningún pat.rón claro, ya que exist.en evidencias a 

favor (Millar y Werner, 1987 Obeid 1965, Pearl y foil), 1985 en 

Goldberg y Pleet.wood, 1987), asl como en cont.ra CConnolly, 1989 en 

prensa). Vale la pena destacar que cu:ilquier iní'erenci:i acerca de 

la relación entre el tamai'ío y la habilidad compelí Li•;a, obtenida a 

part.ir de este conjunt.o de evidencias result.a poco robust.o. Est.o es 

debido por un lado, a que los descript.ores del tamaño no han sido 

los mismos. incluyéndose indist.int.ament.e biomasa y altura CGoldberg 

y Pleetwood, 1987) y, por et.ro lado, muchos de los estudios 

realizados Cutiliz3.ndo series de de Wit.), son susceptibles de 

sesgos met.odol ógi cos. En estos la habilidad compet.i ti va de cada 

especie depende de la linea de reemplazo elegida, 

independientemente de la biologla implicada CConnolly, 1986). 

Es necesario de t. al 1 ar bajo que con di ci ones el tamaño ent.endi do 

como la biomasa se esperarla que tuviese rel3.ción con la habilidad 

compet.it.iva y que et.ros factores la determinan. Si suponemos que la 

t.asa de conversión de recursos "': biomasa es consta1)te y además que 

los recursos que consumen los competidores son exactamente los 

mismos, resulta obvio conclui1· que la especie con individuos de 

mayor tamaño será la más hábil compet.idora, ya que disminuye más 

los recursos a la especi•3 más pequeFía. Sin embargo, el efecto del 

' 
tamaño debido a la mayor demanda, será menos import..ant.e a medida 

i ... que los recursos consumidos no sean exacl"'-ment.e los mismos. Est.as 

diferencias pueden t.e1)er varias fuentes: a) que las especies 
j 

consuman ciertos recursos no comunes. lo cual implicarla una 

·disminución del g.fect.o compelit.ivo, b) Que las aspcaciGs consuman 
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diferent.es proporciones de los mismos rec'.Jrsos comunes, J que las 

tasas de consumo no estuviesen relacionadas con la biomasa 

individual. Un caso par tic ul ar seria cuando los r 8!C ur sos más 

consumidos por cada especie no fuesen los m3.s utilizados por la 

cont,raria, e) que consuman los mismos recursos aunque con formas 

distintas de explotación. El m8!jor ejemplo 8!n este caso es que la 

forma de invasión d8! espacio o arquitectura de cada especie di!'iere 

lo su:ficiente para permitir una ut.ili::ación independienLe de los 

recursos, por ejemplo luz. 

En el caso de las plant.as estudiadas, al parecer el tamaño no 

esta relacionado directament.e con la habilidad competitiva. Si bien 

la biomasa promedio del huauzontle a bajas densidades C3.12 gr) es 

mayor que la del quelite (2.09 gr), Ct=2.61, p < .01) est.os son 

compeLitivamente equivalentes. Como se ha discutido anteriormente, 

la equivalencia competitiva implica que los morfos consumen 

recursos comunes y además que el efecto de la disminución en la 

disponibilidad·por part.e de cada morfo afecta igualmente al morfo 

contrario. A partir de la discusi61' anterior son posibles dos 

proporciones, cuyo consumo no este relacionado con el tamaño, o 

bien que los utilizan de formas distintas. Para el sistema 

estudiado se tiene claras evidencias de que los morros dií'i.,ren 

:fuertemente en la arquit.,ctura 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 

compensación del efecto de las diferencias en tamaño. Por otra 

parte, tampoco se conoce cuales son los requerimientos 

nutricionales de cada morfo. Sin embargo, cabe señalar que el uso 

de diferentes proporciones de recursos minerales comunes por parte 

de distintas especies ha sido reconocido como un fenómeno común en 
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plant..as CTilman. 1982) y constituye una hipót..esis import..ante pa1·a 

describir la mecánica de la competencia CBegon, Harper y Townsend, 

1986). 

En el contexto de la selección artificial provocada por el 

hombre,. los resultados descri t..os parecen ser relevant..es. Es bien 

conocido que la selección artificial ha p1·ovocado en gene1·al un 

incremento en el tamaño Cbiomasa). en la t..asa de crecimiento, en el 

tamaño de la semilla, asl como en el vigor de las plántulas y en 

consecuencia en el rendimiento CDe Wet, 1975; Bake1·, 1974). En 

primera instancia pareceria que estos cambios tendrian como 

consecuencia un aumento en la habilidad competitiva en un ambiente 

estable . Sin embargo. no existen trabajos que muestrenc cual es el 

efect..o de estos cambios. En el sistema estudiado parecerla que los 

cambios provocados por la selección art..if'icial no necesariamente 

condujeron a una ventaja competitiva. Est..o puede ser producto de 

una compensación entre las diferencias en t..amafío y las distintas 

formas de ocupar el recurso luz, o bien que la selección haya 

provocado diferencias en las proporciones de los recursos 

Cnut..rientes minerales) demandados por cada morf'o. 
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Introducción 

Recientemente en los campos de la morf'ologia y la ecologia ha 

resurgido un fuerte interés por el estudio de la relación entre 

rorma y función en las plantas CHallé el al. 1978). En principio 

esto ha requerido de la definición de conceptos básicos sobre la 

f'orma asi como de un en:foque cuanlitalivo e1~ su descripción. Hallé 

el al. (1978) han planleado que las plantas al igual que lodo 

organismo, crecen siguiendo u11 conjunto de reglas Cplan básico de 

creci mi en lo) determinadas genélicamenle. y cuya expresión 

corresponde a la arquileclura del organismo. Esla expresión o 

arquitectura esta determinada además por la respuesta plástica en 

el crecí mi en lo al ambi en le experimentado. 

La idea básica de los'esludios que prelenden relacionar la :forma 

con la !'unción es explicar las diferentes :formas, en términos de su 

signi:ficado como posibles soluciones a los problemas impueslos por 

el ambiente CHallé el. al. ,1978). Se ha propuesto que debido al 

proceso de crecimiento algunos de los limitanles mas severos para 

la adquisición de una :forma tienen que ver con el despliegue 

espacial de ias eslrucluras :folosinléticas , la conducción del agua 

Ccada vez a mayores distancias), y el soporte mecánico necesario 

para soslen"'r el lejido folosintélico (Franco y Harper, 1990 en 

prensa). La solución m9rfológica que presentan las plantas a eslos 

problemas corresponden a la arquileclura de la ramificación, la 

ar qui lectura hidráulica y la ar qui lectura mecánica, respecli vamt1nle 

CFranco, 1990 en prensa). En eslos términos el problema básico que 

se ha planteado consiste en como maximizar la super:ficie foliar 

expuesta minimizando la sobreposición de hojas, y ma:<imizando su 

soporte mecánico asi como suministro de agua y nuLrienles, con la 
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m~~nor cant.ldad de energi.;,. invert.id.:i... El desarrollo de fo1·mas 

Carqui lecturas) que logren una solución esta rest..ringido por el 

plan de ramil'icación, los problemas de la conducció11 de agua y el 

soporte mecánico. Enlre et.ras aproximaciones. la arquilectura 

hidráulica se ha est..udiado a partir de las relacior1es entre el area 

de conducción y soporte Cárea seccio11al) y la cant..idad de 

superficie de tr anspi ración C hojas) por arriba de ese nivel. Al 

cociente ent..re est..as variables se le ha llamado valor de Huber 

CZimmermann, 1983). La idea ce11t1·al aqui al est..udiar t.al relación 

es que desde el punt.o de vist..a hidráulico, la variable a ma:<imizar 

por part..e de una plant..a es el flujo de agua que irriga a cada 

unidad de t..ranspiración CZimmermann. 1983). La restricción en est..e 

flujo puede limit..ar el despliegue de hojas por arriba de ese nivel. 

En el est..udio de la arquit..ect..ura de la ramificación la idea 

cent..ral descansa, en que un problema import..ant..e para las plantas es 

maximizar el área foliar desplegada minimizando la sobreposición. 

Al respect..o se han hecho descripciones cuant..itat..ivas de el 

despliegue espacial de los módulos Cramas entrenudos y hojas) para 

evaluar la magnit..ud de la sobreposicion y sus efectos en la 

int..ercepción de luz CBorchert. y Tomlinson, 1984). Por ot..ra parle, 

dado que el crecimient..o de las plant.as ocurre por iteración de sus 

parles siguiendo reglas sencillas, el proceso se ha simulado con 

modelos de optimización, comparando los resultados predichos con 

los reales para los árboles CFisher y Honda, 1979, Bell, 1979). 

Dado que 1 os módulos e i ndi vi duos no se encuen lr an al sl ados y 

reciben int..erferencia por part.e de los vecinos más cercanos, un 

aspecto importante a estudiar se refiere a las modificaciones en 

las reglas del crecimienlo provocadas por est.e fenómeno. Harper 
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(1985) ha propuesto que los módulos r-eaccionan a las 

comndiciones de su vecindad in_¡nediata, la rorma total de la plant.a 

puede ser una consecuencia de 11.,~ integración en el espacio y tiempo 

de los procesos de natalidad X mortalidad de partes CJones. 1985; 

Franco, 1986). Incluso la inte_-rrerncia debida a la cercan1a de los 

vecinos, puede modificar no sólo la arquitectura de la 

ramificación, sino consecuent;'(mente la arquitectura hidráulica y 

mecánica Cpara un estudio deta.J,.lado ver Franco 1990). 

En este capitulo se descri_lp.irán los efectos de la densidad en 

monocultivo asi como en mezcl~. de los morros de Chenopodium sobre 

algunos aspectos de su arquit~tura básica. 

Mater 3:aj.es y Métodos 

E)(p~i: i mento. 

Par.a obt.ener los parámet.ros,1,de la arquitectura, al comienzo del 

experimento general C pag 34=l_ _1 se eligieron 5 i ndi vi duos de cada 

morfo en una réplica de cagg t.rat.amiento. Las plantas fueron 

elegidas con dos crit.erios: ~?: ubicadas en la part.e central del 

cajón, esto con el fin de evitar el efecto de borde, y b) lo 

suficient.ement.e vigorosas PªS~ aumentar la probabilidad de su 

sobrevivencia hasta elfinal -pel experimento. Al momento de la 

cosecha general se registrara~ los siguientes datos: altura final 

total, diámetro a la base de¡_!,; tallo, número de hojas en el eje 

principal, número y altura ~ cada rama mayor de O. 5 cm en 

longit.ud, longitud de cada r:5.tn.a y ángulo de inserción. Los dos 

primeros t.ipos de mediciones s.e reali=aron para Ladas las plantas 

cosechadas. 
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Análisis 

El análisis se t..rabajo con las siguient..es variabl~es: 

t..ot..al e AF'), área secci onal a 1 a base del t..al lo C AS). número de 

ramas de primer orden CNR). coef'iciente de f'orma CAS/AF), valor de 

Huber C peso de hojas y semi 11 as sobre área secci anal PHS/J\S) y 

coef'icienle de asignación de hojas y semillas con resp•:cto a tallos 

Cpeso de tallos sobre peso de hojas y semillas = PHS/PTA). 

Todas las variables registradas se analizaron ut..ilizando modelos 

de análisis de la varianza ANDVA. 

El caso a analizar corresponde a un diseño incompleto en los 

niveles de la f'recuencia de siembra. Considerando las dif'lcullades 

implicadas en esle diseño, se decidió explorar gráf'icamente si el 

comportamiento de las variables con respect..o a la densidad cambiaba 

con la f'recuencia de siembra. No se observó ningún patrón claro. 

Por el contrario, el análisis correspo11diente para el ef'eclo de la 

densidad indicó pat. rones consistentes en t..odos los casos 

considerados. Debldo a est..o se decidió analizar el erecto de la 

densidad obviando la f'recuencia de siembra. Además con el f'in de 

conocer si el ef'ect..o de la densidad es dislint.o para cada morf'o, 

los análisis de varianza ir1cluyeron dos !'actores; la densidad y el 

morf'o. Se realizaron comparaciones ent..re las medias dentro y entre 

morf'os., utilizando pruebas de rangos múltiples. 

Resultados 

Los análisis de la varianza realizados mostraron que los valores 

de: área seccional, alt.ura f'inal cociente de forma, número de 

ramas, valor de Huber y coef'icient.e de asignación a hojas y 

semillas son af'ectados por la densidad total de individuos, y est..e 
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efeclo diJ'iere enlre les morros. CVer cuadres de ANDVA 8,9,10 11 12 

y 13, respectivamente). A continuación se describen los paLrones en 

la variación para cada variable de respuesta en ambos morfos. 

Para ambos morfos el área seccional y la al lura final 

presentaron una tendencia a la disminución conforme aumenta la 

densidad (cuadros 8, 9 y figuras 17, 18. respectivamente). En cada 

densidad. para el caso del huau::ont.le los valores del área 

secc.ional asi como de la alLura siempre J'ueron mayorez. Estos 

valores Cárea secciona! y al Lura) presentaron una disminución más 

rápida en el huauzonLle, tendi,;,ndo a converger hacia los los 

valores de la maleza en altas densidades. En el caso del huauzontle 

todas las medias difirieron signií'ic.:itivamente entre densidades. El 

cocient,;, entre las variables anteriores CCocient.e de forma), 

también presentó el mi srno patrón. Es decir, para ambos mor ros 

disminuye con la densidad, y en el caso del buauzonll<> sus valores 

son mayores y disminuyen más rápidamente, tendiendo a convergir 

hacia densidades altas. Ccuadro lO y figura 19) 

El número de ramas también disminuyó con la densidad para ambos 

morfos Ccuadro 11 y figura 20). El efecto de nuevo parece ser mayor 

sobre la cultivada. En la densidad más baja (115 ind/1112
) el qu<>lite 

presentó más de dos veces el número de ramas que el buauzoritle 

C26.5 y 10.6, respecLivamente) y en la siguient.e densidad C375 

ind/m2
) esta relación aumenL6 a más de cuat.ro C9. 5, 2.1 

respect.i vamente). En ambos casos las medias difieren 

significativamente. En el caso del huauzontle, a part.ir de la 

segunda densidad C 375 i nd/111
2

) el ni vel de r ami f i caci ón no difiere 

de cero y a partir de la siguiente es nula. En el quelit.e estas 

modif'icaciones ocur:-en a partir de la tercera densidad 

88 



e 1535i nd/m2
) • 

Por otra parle. los valores de Huber, asi como la relación de 

asignación Clallos/hojas y semillas) presentaron un comportamiento 

común (cuadros 12, 13 y figur3.s 21. 22. respeclivamenle). Ambos 

aumentan con la densidad separándose dos grupos homogéneos; a baja 

densidad (115 ind/m2
, 375 ind/1112

) y alta densidad (1535 ind/1112
, 

Dentro del primer grupo descrito, las medias 

asociadas a cada densidad no dif'ieren entre los morfos, en tanto 

que en el segundo los valores correspondientes al huauzontle son 

más del doble que los del quelit.e. P:..ra ladas 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 ladas las densidades en 

ambos morros se encuentran muy por arriba del rango de valores 

registrados en cualquier et.ro grupo de plantas. Los valores máximos 

para plantas en extrema aridez van de 5.95 a 17.5 

CZimmermann,1983), en lanlo que los aqui reportados son mayores por 

un orden de magnitud. Es muy p1·obable que estos valores ref'lejen 

más bien una pérdida de hojas en los indi•/iduos, ya que al momento 

de la cosecha muchas de eslas eran senescentes. Asimismo, es muy 

probable que los valores del cociente peso de tallo/peso de hojas 

también ref'lejen esla si luación. En esle sentido los pal rones de 

cambio de las variables anles mencionadas sugieren que la pérdida 

foliar en los individuos aumentó con la densidad. 

89 



e 
70 

X 
OJLTIV>DA. 

M 
60 

t.W.EZA 

50 

40 

X 

10 

500 1000 1500 2000 2500 

DENSIDAD TOTAL (Ne + Nrn) 

Figura ,.; . Altura individual promedio con respecto a lo densidad 
total (Ne + Nm). Se representan los valores promedio centrados 
en los intervalos de confianza del 95 % 



Cuadro 8. Análisis de varianza para el área secciona! a la base 
del tallo, con respecto a la densidad total en mezcla CNc+Nnü y a 
el morf'o. El caso a) corresponde a la cultivada y el b) a la 
maleza. 

Fuente de 
variacion 

Densidad 

Morf'o 

Dens*Morfo 

Error 

suma de 
cuadrados 

9697.402 

1334. 394 

1166. 349 

16622.436 

Pruebas de rangos mu! tiples 

Densidad N 
Cind/m2

) e M 

115 138 193 

373 366 233 

1535 562 581 

2357 422 350 

gl 

3 

1 

3 

2826 

CTukey). 

Media 
e M 

9.02 4.66 

4.48 1. 60 

1. 60 0.92 

1. 01 0.62 

cuadrados F p 
medios 

3232.467 662 . 0001 

1334.394 228 . 0001 

388.783 66 . 0001 

6.846 

Grupos homogéneos 
e M 

* .. 
* 

* 
* 

* .. .. 
Se considera un grupo homogéneo a una p > .05. Las comparaciones 
dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en renglón. 
C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza. N = 
tamaño de muestra. 
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Figura '"' . Area seccional individual promedio con respecto a la 
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Cuadro 9. Análisis de varianza para la alt.ura final individual 
con respect.o a la densidad t.otal en mezcla CNc+Nm) y a el morfo. 
El caso a) corresponde a la cult.ivada y el b) a la maleza. 

Fuent.e de suma de gl cuadrados F p 
variacion cuadrados medios 

Densidad 275563.9 3 9185•1. 64 257 . 0001 

Morfo 39744.11 1 39744.11 111 .0001 

DensMMorfo 12583. 73 3 4194.57 11 .0001 

Error 1006226.6 2826 356.06 

Pruebas de rangos múlt.iples CTukey). 

Densidad N Media Grupos homogéneos 
Cind/m2

) e M e M e M 

115 138 193 63.1 47.8 * 
* 373 355 233 42.5 29.7 * 

* 1535 562 581 31.0 26.0 * 
* 2357 422 350 24.2 20.0 * 

* 

Se considera un grupo homogéneo a una p > .05. Las comparaciones 
dent.ro de los morfos se leenen columna y ent.re morfos en renglón. 
C cor responde a la cul t.i vada y M corresponde a la maleza. N = 
tamaño de muest.ra. 
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Cuadro 10. A11álisis de varianza para el coeficiente de forma 
CAs/Af) con respecto a la densidad total en mezcla CNc+Nm) y a el 
morfo. El caso a) corresponde a la cultivada y el b) a la maleza. 

Fuente de suma de gl cuadrados F p 
variacion cuadrados medios 

De11sidad 2.577 3 0.859 667 . 0001 

Morfo 0.242 1 0.242 187 . 0001 

DensMMorfo 0.030 3 0.010 7 . 0001 

Error 3.639 2826 o. 001 

Pruebas de rangos múl t.iples CTukey). 

Densidad N Media Grupos homogéneos 
Cind/m2

) e M e M e M 

115 138 193 .130 .102 * 
* 373 355 233 .109 .080 * 

* 1535 562 581 .049 .035 * 
* 

2357 422 350 .043 .029 * 
* 

' Se considera un grupo homogéneo a una p > .05. Las comparaciones 
dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en renglón. 
e corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza. N = 
tamaRo de muestra. 
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Cuadro 11. Análisis de varianza para el número promedio de ramas 
de primer orden por i ndi vi duo, con respecto a la densidad total 
en mezcla CNc+Nm) y a el morfo. El caso a) corresponde a la 
cultivada y el b) a la maleza. 

Fuente de suma de gl cuadrados F' p 
variacion cuadrados medios 

Densidad 13460. 71 3 4483.67 72 . 0001 

Morfo 3276.26 1 3276.26 63 . 0001 

Dens•Mor:fo 2026.26 3 676.08 11 . 0001 

Error 14619. 64 236 61.62 

Pruebas de rangos múltiples CTukey). 

Densidad N Media Grupos homogéneos 
Cind/m2

) e M e M e M 

115 31 36 10. 7 26.6 * 
* 373 29 36 2.1 9.6 * 

* 1535 16 16 o.o 2.3 * * 
2357 49 32 o.o o.o * * 

Se considera un grupo homogéneo a una p > .06. Las comparaciones 
dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en renglón. 
C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza. N = 
tamafio de muestra. 
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Cuadro 12. Análisis de varianza para los valores de Huber con 
respect.o a la densidad t.ot.al en mezcla CNc+NmJ y a el morfo. El 
caso a) corresponde a la cult.ivada y el b) a la maleza. 

Fuent.e de suma de gl cuadrados F p 
variacion cuadrados medios 

Densidad 2387606 3 796836 33 .0001 

Morfo 3026336 1 3026336 128 . 0001 

Dens•Morfo 817214 3 272404 11 .0001 

Error 69101093 2513 23618 

Pruebas de rangos múlt.iples CTukey). 

Densidad N Media Grupos homogéneos 
Cind/m2

) e M e M e M 

115 129 184 29.9 15.2 * * 
373 340 218 54.1 32.6 * * * 
1535 479 626 132.6 38.7 * 

* 2357 330 316 169.4 61.2 * 
* 

Se considera un grupo homogéneo a una p > .06. Las comparaciones 
dentro de los morfos se leenen columna y entre morfos en renglón. 
C corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza. N = 
t.ama~o de muest.ra. 
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Cuadro 13. Análisis de varianza para el cociente de asignación 
de hojas y semillas CPTA/PHS) con respecto a la densidad total 
en mezcla CNc+Nm) y a el morf'o. El caso a) corresponde a la 
cultivada y el b) a la maleza. 

Fuente de suma de gl cuadrados F p 
variacion cuadrados medios 

Densidad 39314.56 3 13104.85 42 .0001 

Morf'o 41669.79 1 41669.79 136 . 0001 

Dens•Morf'o 9488.30 3 3162.77 10 . 0001 

Error 767378.72 2513 305.36 

Pruebas de rangos múltiples CTukey). 

Densidad N Media Grupos homogéneos 
Cind/m2

) e M e M e M 

115 129 184 1. 29 3.06 * * 
373 340 218 1. 06 4.40 * * 
1535 479 526 4.22 15.54 * 

* 2357 330 315 6.49 16.86 * 
* 

Se co1)sidera un grupo homogéneo a una p > . 05. Las comparaciones 
dentro de los morf'os se leenen columna y entre morf'os en renglón. 
e corresponde a la cultivada y M corresponde a la maleza. N = 
tama~o de muestra. 



Ef.,ctos sobre la forma. 

La forma de las plant.as estudiadas fué modificada por la 

densidad en dos maneras. Por un lado. conro1·me aumenta la densidad 

los individuos de ambos morfos se ramifican menos reduciéndose 

finalmente a la presencia de un sólo eje. Por et.ro lado. est.e eje 

principal se torna cada vez más esbelto. Estas modificacio11es han 

sido ámpliamente documentadas para plantaciones de árboles a altas 

densidades CPutz y Holbrook, 1989). De hecho las prácticas de 

manejo sil vi col a incluyen el aclareo como una medida para reducir 

el efecto de la densidad y permitir el engrosamiento de los 

t.roncos. Dado que en condiciones de alta densidad la fuente 

principal de luz viene en sent.ido vertical es posible especular que 

el crecimiento en alt.ura puede ser un fact.or critico y priorizable 

con respecto al crecimiento lateral Cramil:'icación), en una carrera 

por tener acceso a la energia luminica. Esta idea ha sido apoyada 

por ia evidencia de que en algunas poblaciones experimentales, 

conforme aumenta la densidad ·la desigualdad en las alturas 

i ndi vi dual es disminuye en tanto que la desigualdad en biomasa 

aumenta CTrenbath y Harper, 1973, Hutchings y Budd, 1981). Se 

infiere entonces que tanto para individuos grandes como pequei'íos, 

el crecimiento en altura es critico, Si bien se conoce que la 

interferencia debida a la cercanla de vecinos afecta el creci111ie11to 

de partes (módulos) y por t.anto la forma, no se conocen los 

mecanismos de esta interacción CHarper, 1985). Un.:i. propuesta út.il 

para visualizar los cambios en la forma es la propuesta de las 

zonas de agotamiento de recursos C resource depletion zones ó RDz" 

planteada por Harper, 1985). En éstos términos se podria especular 

que el conjunto de yemas aY..ilares en el eje principal se encuent.ran 
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incluidas en el conjunt.o de CRD:z") de los módulos vecinos, lo cual 

inhibe la rami:Cicación. Dado que la luz directa sólo incide 

vert.icalment.e, la zonas con mayor disponibilidad del recurso (menos 

disminuidas) corresponderan a las parles apicales, favoreciendo su 

crecimiento. Cabe mencionar que se ha evidenciado la función de 

fit.ocromos present.es en las yemas como sensores del ambiente 

lumlnico local, y que pueden est.ar relacionadas con el disparo del 

crecimiento CBriggs e Iino, 1983). Por t.ant.o la integración de la 

forma de las plantas puede ser producto tanto del crecimiento 

demográfico de partes en respuest.a pasiva a la disponibilidad de 

recursos, o bien puede reflejar la percepción de la calidad local 

del ambiente por part.e de la planta. Independientemente del 

mecanismo implicado, al parecer la sensibilidad de los i ndi vi duos 

del huauzont.le al ambiente provocado por la densidad fué mayor que 

la del quelite. Esto se especula debido a que la disminución del 

número de ramas conforme aumenta la densidad fué más f'uer te en el 

ca:s:o del huauzontle. Como consecuencia la densidad a la cual no hay 

ramif'icación es menor para e:s:te morfo. 

Algunas c'aracteristicas de la f'orma de ocupación del espacio 

y su relación con la habilidad competitiva. 

A partir de los resultados obtenidos al tiempo de la cosecha es 

posible caracterizar burdamente la f'orma en que los morfos ocupan 

el e:s:pacio aéreo. Ya que los individuos del huauzont.le son más 

altos y tienen una mayor relación área seccional/altura, se infiere 

que los primeros pueden disponer estructuras f'otosintétic;:i.s a mayor 

altura y con un mayor soporte y/o conducción para las mismas. 

Además dado que el número y long.i tud de las ramas es menor en el 

caso del huauzontle, es posible esquematizar que los individuos de 
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huauzonLle ocupan el espacio como un cilindro de estructuras 

fotosintéticas soportadas por un sólo eje "robusto". Por otro lado, 

los individuos de la maleza proyectan sus hojas sobre una mayor 

área aunque de manera más laxa y soportadas por múltiples ejes que 

conforman individuos con menor biomasa. Al aumentar la densidad 

estas formas van convergiendo a una forma cada vez más cilindrica 

con biomasas cada vez más similares. Aunque los individuos del 

huauzontle siguen siendo cilindros más altos y más robustos que los 

de la maleza, est..as 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 relación directa con la adquisición de los recursos, 

sus efectos sobre la capacidad que un individuo tiene para 

disminuir los recursos de sus vecinos puede implicar una relación 

no sencilla. 

Dado que a bajas densidades los i ndi vi duos del huauzontle 

alcanzan tant..o una mayor altura como mayor biomasa, se puede 

esperar que si ocupan los mismos recursos que los individuos del 

quelit..e, los primeros sean competidores más hábiles que los 

segundos. Sin embargo los modelos de rendimiento no indican esto. 

En cambio se sugiere una equivalencia competitiva. Al parecer este 

problema plantea más preguntas nuevas que las que resuelve, ya que 

la equivalencia encontrada puede deberse a la interacción de muchos 

factores. Sin embargo, vale la pena comentar algunos de estos. 

Un primer aspecto es que probablemente la alta variación 

provocada entre los lotes debido a problemas exper i men la! es 

oscurezca las dif'erencias en los ef'ectos competitivos. Esto puede 
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ser relevante si se toma en cuenta que los valores absolutos de las 

diferencias en alt..ura y biomasa se reducen a alLas densidades. 

Por otra parte es importante lomar en Clienta que t>l tamaño no 

siempre tiene consecuencias i nmedi a Las sobre la habilidad 

competí ti va CConnolly, 1986). La relación entre el tamaño de un 

individuo y la disminución en la disponibilidad de recu1·sos que 

este provoca a su competidor depende del grado en que los recursos 

a consumir sean los mismos y además sean consumidos de la misma 

forma. Como ya se ha discutido en el capitulo anterior en el caso 

de la biomasa, la variable importante puede ser la similitud en la 

proporciones de recursos minerales demandados y consumidos por cada 

planta. 

Seria necesario en toces diseñar un experimento en donde 1 a 

acumulación 

monitoreada, 

de los recursos minerales 

utilizando réplicas para 

en las plantas sea 

cosecha9 análisis 

morfométrico y análisis de minerales. Estos estudios ofrecerian 

entonces la posibilidad de una explicación mecanicista de los 

patrones encontrados. 
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APENDICE 1 



Modelo de compéterici~·de de Wit. 

Suposicion8s. 

a) Las especies competidoras Uti-liz3.rí 'lós inizmos recursos. 

b) Los recursos son limitados. 

c) L.:>. fracción de los recursos utilizada por cada especie es 

proporcional a la biomasa producida en me::cla con respecto a la 

biomasa producida en mon~.)cullivo. 

Bajo estas supusiciones, el modelo predi .::e las sigui entes 

consecuencia.s: 

Si se cumple a y b, la cant.idad de espacio ocupado por cada 

especie afecta el rendimiento y la adecuación de la otra. La 

especie que acapare una m.::..yor proporción de los recursos: tendrá un 

efecto negativo mayor sobre la otra .y el ef,~cto de esta última 

sobre la primera será el reciproco. 

Sea A = 1 el espacio o recurso total disponible. En cualquier 

situación de mezcla la fracción del espacio ocupado por cada 

especie será: 

R • 
R 

2 

b N C b N +b N ) - 1 

11 11 22 

b N C b N +b N ) - 1 

22 11 22 

(1) 

(2) 

Donde; N
1

, N
2

= número de individuos de las especies 1 y 2 

respectiva.mente, b 
1

, b
2
= fracción del espacio total disponible 

utilizado por un individuo promedio de las especies 1 y 2, 

respecli vamenle. 

Se asume adem.3.s, que en monocultivo cada especie ocup;:i. todo el 

recurso y, que el rendimiento en mezcla depende de manera directa 

de la rracción del espacio ocupado. Asi las ecuaciones para el 

rendimiento ser.:i.n: 

RW (3) 
1 10 
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W = R W (4) 
2 z 20 

mezcla, respect.ivamente; w • w 
10 20 

rendimiento por unidad ds- áre.3. de 

la especie 1 y 2 en monocul li vo. 

El efecto competitivo Capií'lamienlo sensu de Wit) de una especie 

sobre la olr~ estará dado por los cocientes: 

Ccoericienle de competencia de la sp1 sobre la sp2) y b
2
/b

1 

k 
21 

k 
12 

Ccoericiente de competer1cia de la sp2 sobre la spl), Los cuales 

e:<presan !'actores de equivalencla competitiva percápita. Asi por 

ejemplo, para la especie 2 cada individuo de la especie ocupará o 

disminuirá la misma cant.idad de recursos que k individuos 
21 

de la 

especie 2. Además dado que ambas especies ocupan los mismos 

recursos, se t.iene que el erecto de la spl sobre la sp2 es el 

-1 
reciproco del coeficiente de la sp2 sobre la spl; k

21
= k

12 

Rearreglando las ecuaciones (1), (2), C3J y (4) para int.roducir 

est.os parámetros tenemos: 

. i 3 b - 1/b - 1 
multipl cando C ) por 

2 2 

W Cb /b JN W / Cb /b )N +N 
1 2 1 .10 1 2 1 2 

sus ti luyendo· por k
21

; 

W k N W / k N +N (5) 
1 21 i 10 21 1 2 

multiplicando por CN +N J-1 
/ CN +N J-1

; 
1 2 1 2 

W k CN /N +ti JW / k CN /N +N J+CN /N +N) 
1 21 1 1 2 .10 21 1 1 2 2 1 2 

sustituyendo p = 
1 

N /N +N 
1 1 ;¿ 

y p = 
2 

rendimeinto para la especie 1 será; 

y para la especie 2 será; 

6 w 
2 

N /N +N 
2 1 2 

se t..iene 

(6) 

que el 

(7) 

E11 las ecuaciones 5 y 7 podemos observar que el rendimiento en 
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_; 

mezcla depende del coeficiente de apii'ían\1,?nt.o relat.i vo Ck .. Y. l·a 
'J 

frecuencia de siembra P. y del rendinuent.o alcan::ado en monocultivo 
' 

W,
0 

El comportamiento de est.as curvas es ti pic:i.mente representado 

en gráf'icas del rendimiento por unidad de área de •.:ada especie C\V.) 
' 

contra la 'frecuencia de siembra llJ.madas diagramas de reemplazo 

Cver figura 9). Para el caso particular de la situación de igualdad 

de efect.os competitivos CHo: b
1
=b

2
; k

21
=k

12 
1), tenemos que; 

w, = P,w,o / P,+P2 

y dado que p
1
+p

2
= 1, entonces el rendimiento para cada especie 

será; 

(8) 

W2 p2W20 (9) 

Es decir, el rendí miento de cada especie será proporcional a su 

frecuencia en la mezcla. Las lineas definidas por CS) y (9), son 

llamadas lineas del rendindent.o esperado. 

A partir de las ecuaciones (6) y (7), es posible obtener 

expresiones que representen los ·coeficientes k
21 

y k 
12 

par a poder 

estimarlos: 

sust.it.uyendo"p
2 

1-p
1 

en C 6) tenemos; 

W
1 

= k
21

p
1

W
10 

/ Ck
21

-1Jp
1

+1 

y rearreglando; 

Entonces se tiene que los coef'icient.es de competencia serán: 

le W/1-p
1

) / pCW - w) (10) 
21 1 10 1 

le Wz'l-p
2

J / p cw - w) (11) 
12 2 20 2 

De Wit. propone que le y le son const..anles y un método de 
21 12 

estimación de estos consiste en el aj ust.e de un modelo lineal de la 
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j 

-' 

sigui en le re par ame t. r i zaci 61•: 

Y en donde el crilerio de elección de k
21 

es aquel que permiLa· el 

mejor ajusl.e. 

Tasas y diagramas di;> susl.i Lución. 

Considerando el rendimient.o de cada especie en términos del 

número de semillas producidas, de Wil. exLendió el modelo antes 

propuesto al efecLo competitivo interespecifico sob1·e la adecuación 

promedio de los individuos de cada especie. Para est.o, def'inió las 

Lasas de reproducción relativas para cada especie como el cocient.e 

de las semilla<:: producidas por las especies en mezcla CinLeracción) 

y la cant.idad inicial de semillas sembradas CNi.J: 

C 'lf N -l 
1 1 1 

(12) y C = W N -l 
2 2 2 

(13) 

ULilizando las expr t;)S iones para YI 
1 

y w 
2 

expuesLas e1• 

tenemos: 

C = k W / le N +N (14) 
1 21 10 21 1 2 

C = W / k ·N +N (15) 
2 20 2.1 i 2 

(6) y C7J 

Donde dados valores de k
2

• y le
12 

consLanLiils, ambas tasas cambiaran 

con la f'recuencia. Bajo esta sit.uación, una medida de la tasa 

reproductiva relaLiva de una especie sobre la ot.ra est.ara dada por: 

a = e e -1 

21 1 2 

y sustituyendo por C14) y C16) Lenemos; 

CI 
21 

k w w 
21 10 20 

CI = le W '!( 
12 21 zo 10 

-1 

-1 

C16) 

C17) 

donde si rc
21 

y Jc
12 

son constant.es, e1
21 

y e<
12 

también lo son. 

Partie1•do de las ecuaciones C12) y Cl3) es posible concluir que 

la proporción de individuos de una especie con respecto a la otra 

después de la interacción, será igual a la proporción inicial por 
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la tasa de reproducción relativa; 

W /IV = et N /N (18) 
i 2 2J. .1 2 

Suponiendo que las poblacio11e:;; re:;;ul LanLes co11 proporciones 

CW
1

/W
2

) volvieran a inleractuar en las mismas condicione:;; y con los 

mismos parámetros que en el event.o anlerior, se t.endria. que las 

proporciones resultantes serian: 

CW /W) 
1 2 2 

C< 
21 

2 
N /N 

1 2 
y para un tiempo en donde han ocurrido n 

generaciones; 

CW /VI) 
1 2 n 

e< n N /N C19) 
21 1 22 

Asl, es posible predecir, si todos los pa.rám.,l1·os y condiciones 

se mant..ienen const.ant..es. cuántas generaciones seran necesarias para 

que ocurra un cambio desde una frecuencia dada hasta otra. 

Usualmente, el modelo de de Wit se ha expresado con relaciones 

lineales, utilizando una escala logarl Lmica como es el caso 

siguiente; 

(20) 

A continuación se exponen brevemente los resulLados más 

generales de los modelos de sustitución propueslos por de Wit. 

El caso a
21 

= 1 representa la hipólesis nula CHo), cuando las 

proporciones se mantienen constantes en el t.iempo. Si a > 1 la 
21 

spl desplaza event.ualmente a la sp2, en tanto que si C< < 1 ocurre 
21 

lo contrario. Son posibles también sit.uaciones en las que et 
21 

no 

sea const.ant.e (cambie con la frecuencia) y, por Lanlo, que las 

situaciones anterires solo ocurran localmente. Dado que e11 el 

modelo se asumen los coericientes de competencia como constantes, 

los cambios en las t. asas de sust.itución (<.~ ) 
21 

dépenderan 

necesariamente de otros factores. De hecho estos cambios solo son 

-· posiblés cuando se cumplé que k
21 

• Jc
12 

"' 1, es decir. cuando las 
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8Species no compit.e11 por los mismos recursos. Cuando k * k _, > 
21 12 

1 cada especie compile m.is consi.go misma que t.:011 la contraria ya 

que con est.a comparte menos recursos comunes. Por tanto dt:spué!: de 

la inlera.cción. la proporción rel.3.t.iv.a de cada especie aument..ará 

coni'orme la .. frecuer1ci.a inici.J.l de la cont1·.:i.ri.:i. s0.l. mayor (figura J 

Esto conlleva a un punlo o frecuencia de coe:dst.encia estable. Si 

k * k -i < 
21 12 

ambas especies compeLir~n más con la ccntraria que 

consigo mismas. por tanta. después de la inleracción~ la proporción 

relativa de cada especie disminuira cot)forme la frecuencia inicial 

de la contraria sea mayor. La dinámica resultante liene un punlo de 

equilibrio de coe:<lstencia inestable. fuera del cual una u olra 

especie tenderá a aumentar. desplazando a la conlraria. dependiendo 

de la abundancia relativa inicial (figura ). 
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