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RESUMEN 

Dentro del Valle de Zapotitlán de las Salinas la cactácea 

columnar Neobuxbaumia ~ presenta un patrón de distribución 

espacial agregado, los individuos crecen en condiciones de 

densidad y apiñamiento relativamente elevadas, alcanzando números 

promedio de 1,800 plantas mayores al metro de altura por 

hectárea. 

El presente trabajo detecta y evalüa la importancia de 

algunos de los procesos que dependen de la densidad en la 

población de esta cactácea en condiciones naturales. Para tal 

efecto se utilizaron cuatro aspectos metodológicos, dos de ellos 

experimentales y dos más, fenomenológicos. 

El análisis de la distribución de estructura de tamaños 

sugiere la existencia de procesos que dependen de la densidad, en 

tanto que los resultados obtenidos del examen de los patrones de 

distribución espacial indican su ausencia. Los experimentos de 

sobrevivencia de plántulas y del efecto de la vecindad sobre el 

desempeño individual muestran, clartimcnte, el impacto que pueden 

tener los procesos densodependientes en los números poblacionales 

y el comportamiento, a nivel de respuesta fisiológica, de cada 

individuo, Las evidencias circunstanciales junto con los 

resultados experimentales señalan la importancia relativa que 

tiene la densodependencia en la determinación de la abundancia 

poblacional. El clima, particularmente a nivel micro, y la 

dinámica propia de la comunidad son factores de peso en la 

determinación de dicha abundancia. 



Densodependencia 

INTRODUCCION 

La naturaleza no se 
entrega en un párrafo. 

Ezra Pound . 

••• la teoria es el camino para la extrapolación, 
la generalización y el entendimiento. Provee de 
un antidoto para el desamparante sentimiento 
engendrado por la concepción de que la naturaleza 
es tan complicada y contingente en accidentes e 
historia, que a lo más que podemos aspirar es al 
entendimiento de situaciones especificas, 
'descripciones burdas' de tiempos y sitios 
particulares, más que a un patrón o regla general. 

J. Roughgarden, R.M. May y S.A. Levin. 

Uno de los problemas centrales en ecolog1a es e1 dilucidar 

las causas que determinan y regulan la distribución y abundancia 

de los organismos. Desde principios de siglo y hasta finales de 

la década de los setentas existieron dos escuelas de pensamiento 

contrastantes que trataban de explicar la abundancia de las 

poblaciones animales y vegetales. Una de ellas sostenla que el 

dominio de la regulación estaba dado por factores dependientes de 

la densidad, es decir por procesos que incre~entan la mortalidad 

o decrementan la fecundidad a medida que la densidad de la 

población aumenta. La otra escuela afirmaba que los factores 

independientes de la densidad (tales como el clima o las 

perturbaciones) eran quienes regulaban los tamaños poblacionales, 

y le daban una importancia secundaria o nula a los factores que 

dependen de la densidad. 



Los primeros en plantear que las tasas de mortalidad y 

natalidad dependientes de la densidad debían contribuir de manera 

sustantiva en la regulación y la estabilidad de las poblaciones 

fueron L.O. Howard y W.F. Fiske, dos entornólogos estadounidenses, 

que en 1911 publicaron un estudio relacionado con los parásitos 

de dos polillas defoliadoras, introducidos a los Estados Unidos 

para el control de estas plagas. Ellos creian que cada especie 

se encontraba ~~ equilibrio y que éstas present~ban una densidad 

constante, siempre y cuando sus fluctuaciones fueran promediadas 

a lo largo de muchos años. Reconocian tres factores en el proceso 

de regulación: i) los facultativos que ejercen efectos más 

intensos a medida que la población aumenta, ii) los catastróficos 

que actúan sin importar la abundancia del organismo, y iii) otros 

agentes (a los cuales no dieron denominación especial) como los 

depredadores generalistas quienes, según ellos, destruyen un 

número constante de presas. La conclusión a la que arribaron 

Howard y Fiske es que la regulación natural depende 

necesariamente de los agentes facultativos, los cuales destruyen 

proporciones más elevadas de individuos al aumentar la densidad 

poblacional de la especie en cuestión. Proponen a los agentes 

bióticos como los principales responsables de la regulación, en 

particular a los depredadores y parásitos. Krcbs (1978) señala a 

estos dos autores como los prototipos de lo que él denomina la 

escuela biótica de regulación. 

Alrededo= de los años treinta, se publicaron los primeros 

trabajos que apoyaban la idea de la regulación de los tamaños 

poblacionales a través de los factores climáticos. A esta 

escuela climática (Krebs, fm.· cit.) pertenecen F.S. Bodenheimer y 



B.P. Uvarov, quienes publicaron en 1928 y 1931, respectivamente, 

sus trabajos realizados con insectos. En ellos detectaron 

correlaciones significativas entre las fluctuaciones 

poblacionales de insectos y el clima. Uvarov cuestionó la idea 

de que todas las poblaciones se encuentran en equilibrio estable 

dentro de la naturaleza y enfatizó sobre la inestabilidad que 

presentan las poblaciones en el campo. 

A.J. Nicholson, entomólogo australiano a quien se le 

acredita como el principal exponente de la escuela 

densodependiente, hizo en 1933 una critica fuerte al concepto de 

Bodenheimer y Uvarov de que el cambio en la densidad de las 

poblaciónes está regulado por el clima. Para él el clima puede 

modificar la densidad de las poblaciones, pero el factor que 

limita y mantiene en estado de equilibrio a una población es la 

densidad. En su articulo "El balance de las poblaciones 

animales" de 1933, Nicholson hizo una importante definición: 

u Para que se dé el equilibrio, es esencial que el factor 

regulador actúe severamente en contra de un individuo promedio 

cuando la densidad de los animales es alta, y con poco rigor 

cuando la densidad es baj~. En otras palabras, la acción del 

factor regulador debe estar gobernado por la densidad de la 

población a regular o {Krebs, 1978). 

Con Nicholson se inició la polémica entre las dos escuelas 

mencionadas, polémica que, a criterio de Begon, Harper y Townsend 

(1986), aun no ha sido resuelta del todo y se mantiene debido a 

las posiciones extremas que han sostenido sus protagonistas. 

Esta controversia se desarrolla principalmente a lo largo del 

segundo tercio de este siglo y de forma preponderante en la 



literatura zoológica. Es debida en parte a la existencia de 

diferentes expectativas (presencia o ausencia) de un equilibrio 

en las poblaciones naturales, así como del uso de distintas 

escalas de referencia tanto temporales corno espaciales. 

Dos zoólogos australianos, Andrewartha y Birch, en su libro 

"La distribución y abundancia de los animales", publicado en 

1954, retoman los ~onceptos b~sicos de la escuela climática y 

exponen una versión modificada de dichos conceptos. Rechazan las 

diferentes clasificaciones que tradicionalmente se hacen del 

medio, debido a que éstas no les son de utilidad cuando tratan de 

responder a su pregunta básica: « ¿cuáles son los factores que 

afectan las probabilidades de sobrevivencia y oultiplicación de 

los animales? n. Principian por rechazar la diferenciación entre 

factores abióticos (físicos) y bióticos, ya que en algunos casos 

un recurso considerado co~o biótico puede ser en otros 

considerado como abiótico, por ejemplo el alimento. Rechazaron 

también la diferenciación entre factores dependientes e 

independientes de la densidad, porque pensaban que no hay 

componente alguno del medio cuyo efecto no dependa, finalmente, 

de la densidad de la población. Esto significa que para ellos 

todos los factores dependen de la densidad y por lo tanto resulta 

absurda una clasificación del Qedic ba~ada en la dicotomia 

dependiente o independiente de la densidad. Asi, estos autores 

proponen una clasificación propia, sugiriendo que el medio puede 

dividirse en cuatro componentes: i) el clima, ii) el alimento, 

iii) otros animales y patógenos, y iv) un sitio donde vivir. Los 

componentes propuestos y sus interacciones describen íntegramente 

el medio de cualquier animal, y son uno o más de estos 

5 



componentes del medio quienes determinan las probabilidades de 

sobrevivencia y multiplicación de los animales. 

Andrewartha y Birch elaboran una teoria general acerca del 

control del número de aninales en poblaciones naturales, en la 

cual establecen que « el número de animales en una población 

natural puede estar limitado en tres formas: a) por escasez de 

recursos materiales tales como alimento, sitios de anidaci6n, 

etcétera; b) por inaccesibilidad a estos recursos materiales, 

relativo a las capacidades del animal para la dispersión y 

búsqueda, y e) por falta de tiempo cuando el indice de 

crecimiento (r) es positivo,, (Krebs, QQ..:.. cit.). Para estos 

autores, la última de las tres vias es probablemente la de m?yor 

importancia en la naturaleza, y la primera la menos importante. 

Debido a que la sobrevivencia y reproducción de cada animal en 

una población depende de los cuatro componentes del medio 

clima, alimento, otros animales y sitio donde vivir - las 

fluctuaciones del valor r están influidas por éstos; no obstante, 

sólo uno o dos de los factores resultan ser de importancia 

abrumadora. Andrewartha y Birch creian que la falta de tiempo 

para el crecimi~nto de la población es lo crucial en el control 

de los números y que los únicos componentes del medio capaces de 

lograr dicho efecto son el clima y los animales de otras 

especies. Bajo estos términos, ellos señalan casos en los que el 

tamaño de la población depende en gran medida del clima, o casos 

en los que éste depende de otros animales. 

Davidson y Andrewartha (1948) realizaron un estudio muy 

detallado de la dinámica poblacional del insecto tisanóptero 

Thrips imagin.i..§., registrando diariamente a la población sobre 20 



muestras tomadas al azar, provenientes de un gran seto de rosas, 

a lo largo de 81 meses consecutivos. Hicieron estimaciones 

adicionales de la población para los siete años siguientes, pero 

sólo para un tiempo comprendido entre la primavera y el principio 

del verano. Los datos de estos muestreos los analizaron mediante 

una técnica de regresión múltiple, a fin de precisar qué tanto de 

la variación poblacional, de un año a otro, era explicada al 

relacionarla con el clima. Encontraron que, en los máximos 

poblacionales, la varianza era explicada en un 78% a partir de 

los datos meteorológicos, y que resultaba de poco peso cualquier 

otra causa sistemática de variación, ya que el 22% es un residuo 

suficientemente pequeño que bien puede ser atribuido a procesos 

aleatorios. Los autores concluyeron que las variaciones en los 

nümeros ~áximos, que presenta la población año tras año, pueden 

atribuirse a causas que no tienen relación con la densidad. 

Varley gt -ª.J.. (1973) señalan que el modelo de regresión 

mültiple utilizado por Davidson y Andrewartha no está diseñado 

para revelar directamente la presencia de un factor dependiente 

de la densidad. Smith (1961) reinterpretó los datos de Oavidson 

y Andrewartha, asumiendo que los incrementos mostrados por la 

población dependerian del tamaño que ésta tuviera al inicio de la 

temporada de crecimiento de las especies vcgct3!Cs que le sirven 

de alimento (mediados de primavera) . Su hipótesis la probó 

haciendo una regresión entre los incrementos poblacionales y la 

densidad inicial de la población (número medio de individuos a 

mediados de la primavera). El encontró una relación negativa muy 

grande entre el incremento mostrado y el tamaño de población 

inicial (r=-.80, p<.003), por lo que concluyó que el mecanismo 
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regulador, en esta especie, depende de la densidad. 

Pianka (1978) toma el caso de ~ imaginis para ilustrar 

las dificultades que a veces tienen los ecólogos para distinguir 

las causas que determinan un efecto dado. Desde su punto de 

vista, tanto los eventos densodependientes como los 

densoindependientes ocurren, pero su importancia es relativa. 

Ambos pueden variar en algunos órdenes de magnitud ya sea entre 

poblaciones, dentro de una nisma población y de un tiempo a otro, 

a medida que el tamaño de la población cambia. Para Smith (1980) 

el efecto de los factores densoindependientes puede llegar a ser 

de tal magnitud que podrían enmascarar cualquier efecto de 

regulación densodependíente. 

Milne (1957, citado en Sinclair 1989) introduce la idea de 

la densodependencia imperfecta, afirmando que: (i) la competencia 

intraespeclf ica es el único factor perfectamente 

densodependiente, la cual opera solamente a altas densidades, 

aunque esto se da raramente; (ii) las poblaciones se mantienen 

usualmente a bajas densidades por una combinación de factores 

densoindependientes y densodependientes imperfectos tales como la 

depredación y el parasitismo. 

Antonovics y Levin (1980) señalan que gran parte de la 

controversia surge de la falta de información adecuada respecto a 

la regulación densodependiente, en particular a los aspectos 

referentes a su intensidad, frecuencia en la que ocurre, el 

patrón espacial y las interacciones que pueden darse entre 

factores dependientes e independientes de la densidad. Ellos 

señalan que los factores dependientes de la densidad pueden 

operar, paradójicamente, en temporadas en las que los números 



poblacionales son bajos, ejemplificando con, un caso hipotético 

donde una población atraviesa por un periodo dificil y la fuerza 

reguladora es el nQmero de refugios o •sitios seguros• 

disponibles. 

Para Begon, Harper y Townsend (1986) es de crucial 

importancia hacer una distinción muy clara entre la determinación 

del nümero poblacional y su regulación. Entienden como regulación 

a la tendencia qne tiene una población a decrecer en tamaño 

cuando está sobre un nivel numérico particular, o a incrementarlo 

cuando está por debajo de dicho nivel; definiciones semejantes 

del término se han dado por otros autores (Eisenbergh, 1966; 

Smith, 1980; Begon y Mortimer, 1981; Sinclair 1989) y en todas 

ellas se subraya su carácter homeostático. La regulación sólo 

puede ocurrir, entonces, como resultado de procesos dependientes 

de la densidad que actúan sobre las tasas de natalidad, 

mortalidad y migración, en tanto que la determinación del tamaño 

poblacional está dada por la combinación del total de factores y 

procesos que inciden sobre una población. Varley gt ª1· (1973) 

consideran que los factores independientes de la densidad pueden 

determinar los cambios en la abundancia.':'.poblacional, pero que son 

los factores dependientes de la densidad~ los responsables de la 

regulación en las cercanias de un cierto nivel promedio. Dicho 

nivel estaria determinado por una gran cantidad de factores: 

clima, recursos, refugios, presencia de enemigos naturales, 

espacio, etcétera. Para Sinclair (1989) .. es claro, a partir de 

la literatura, que los términos limitación (o determinación) y 

regulación asi corno el término 1 control' han sido usados de 

manera intercambiable, y uno ha tenido que inferir, cuando es 



posible, a partir del contexto el significado que se pretendia. 

Con frecuencia uno encuentra la expresión 'regulación 

densodependiente' lo cual es una tautología, y 'regulación 

densoindependiente 1 lo cual es una contradicción 

Hutchinson (1981) piensa que los organismos regulados 

integramente por factores independientes del tamaño poblacional, 

tienen una probabilidad muy reducida de persistencia. También 

especula acerca de la importancia que tendría la mortalidad 

densoindependiente en poblaciones con distintos ciclos de vida, 

considerando que ésta serla más pronunciada en organismos con 

ciclos anuales y no tendria capacidad reguladora en los que viven 

muchos años o que presentan varias generaciones anualmente. 

Altesor (1989) considera, de manera similar, que los efectos 

densodependientes tienen una ocurrencia mayor en poblaciones con 

ciclos de vida o muy cortos o muy largos, ya que en éstas las 

fluctuaciones metereológicas resultan insuficientes para explicar 

cambios violentos en los tamaños poblacionales. 

Para Haldane (1953) es necesaria la existencia de factores 

reguladores que expliquen la estabilidad relativa de las 

poblaciones en la naturaleza. Sin embargo, como apuntan Begon 

Harper y Townsond (1986), aún cuando los procesos 

densodependientes sean absolutamente necesarios para que se 

puedan regular las poblaciones, su importancia en la 

determinación de ·1os números poblacionales es relativa, y éstos 

dependen en gran medida de la especie y del medio particular en 

la que ella se encuentre. 

McArthur y Wilson (1967) ponen en relieve las diferencias 

existentes en el comportamiento entre dist~ntas poblaciones y/o 
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especies. Señalan dos patrones básicos (caricaturescos) de tal 

comportamiento: por un lado aquellas poblaciones o especies que 

usualmente se la pasan recuperándose de catástrofes pasadas, o 

bien, en etapas de invasión de nuevos territorios {especies rl, Y 

por otro las especies que usualmente se encuentran "batallando" 

para extraer hasta el limite sus recursos ambientales (especies 

IS) • 

Entendiendo que el ambiente es susceptible de definición 

sólo con respecto a cada especie en particular, en la naturaleza 

las poblaciones se encuentran dentro de un continuo ambiental que 

va de los medios 'B selectivos' a los 'r selectivos'. Los 

tamaños poblacionales, para Begon, Harper y Townsend (1986), 

suelen reflejar: i) la disponibilidad de recursos limitantes en 

los medios estables, que restringen un mayor crecimiento, y ii) 

en medios inestables, {a) el nivel al cual fue reducida la 

población por última vez, {b) el tiempo que le toma para volver a 

crecer, (c) la tasa intrinseca de crecimiento poblacional durante 

dicho tiempo. 

En la actualidad, el punto de vista general entre los 

ecólogos es que la abundancia de cualquier especie está afectada 

por una gama de factores que actúan en sincron1a. Debido a que 

el ambiente varia en el tiempo y el espacio, no hay población 

alguna que esté siempre en equilibrio, pues la posición de 

cualquier punto del balance ambiente - tamaño poblacional cambia 

en forma más o menos continua. Las poblaciones, por lo tanto, 

son entidades dinámicas que sobrellevan cambios constantes, a 

escalas de tiempo que dependen en gran parte del tipo de 

organismo. El cambio es consecuencia de la interacción de los 
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organismos con el ambiente, y es a través de esta interacción que 

se ven afectadas las tasas de natalidad, mortalidad, emigración e 

inmigración poblacionales. Las poblaciones no crecen 

indefinidamente, las tasas de crecimiento poblacional disminuyen 

en un tiempo dado, limitadas por factores extrlnsecos a la 

población. Eventualmente, cuando los ambientes son estables CK 

selectivos), alcanzan un equilibrio con el medio donde los 

factores que modifican los tamaños poblacionales son básicamente 

densodependientes. En medios con grandes fluctuaciones (~ 

selectivos) los tamaños de la población son modificados 

principalmente por los factores densoindependientes. 

Al seguir la polémica en torno al papel de la densidad en la 

regulación de las poblaciones, se percibe que el problema teórico 

no es trivial y que muchas de las confusiones existentes se deben 

(i) a las caracterlsticas mismas de los sistemas ecológicos, (ii) 

a la concepción que el cientlfico adopta sobre la naturaleza, asi 

como, (iii) a la existencia de problemas semánticos en términos 

como el de regulación, debido a que muchos ecólogos, como el 

Humpty-Oumpty de Carroll, le dan a las palabras el significado 

que a ellos les conviene que tengan. 

Respecto al segundo punto, cabe señalar que gran parte de 

los modelos matemáticos usados en ecologla teórica son simples, y 

lo son porque suponen que la mayor parte de las variables y 

complicaciones no son importantes, cuando en la naturaleza sucede 

exactamente lo contrario. Esto es debido a que resulta poco 

práctico o quizá, en muchos casos, hasta imposible observar todas 

las interacciones, real o potenciales, entre todas las especies 
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y/o procesos, de aqui que toda esta complejidad puede ser 

incluida dentro de unas cuantas variables sumarias. En el 

estudio de las dinámicas poblacionales y de la interacción entre 

poblaciones, Schaffer {1981) ha definido a tal simplificación 

como el proceso de abstracción ecológica, ya que ~e cuando el 

empirista fija los datos a ecuaciones que describen la tasa de 

crecimiento de una especie en particular, ha 1 abstraido 1
1 en 

cierto modo, a esta especie de una matriz de interacciones más 

compleja dentro de la cual se encuentra embebida, Sin embargo, 

debido a que las especies estudiadas, de forma opuesta a las 

variables en las ecuaciones, continüan interactuando con el resto 

de los componentes no especificados del sistema, y los parAmetros 

obtenidos reflejan, por fuerza y de forma parcial, a las especies 

e interacciones omitidas del modelo Es decir, la 

'abstracción' traerá como consecuencia lógica el poder describir 

al sistema o al fenómeno con sus caracteristicas significativas 

ignorando los detalles. La descripción más completa, que 

incluiria todos los detalles, resulta irrelevante cuando el 

proceso de abstracción puede describir el fenómeno con toda 

exactitud, eliminando todo lo circunstancial y accidental, asi 

como todo artefacto. 

Todas las teorias de regulación poblacional pueden 

considerarse como meras formalizaciones del concepto del balance 

de la naturaleza (Egerton 1973), el cual puede considerarse como 

resultado de la imagen que se forma el hombre respecto al 

ambiente, cuando éste es percibido desde la estructura espacio

temporal humana. Con la impresión de un medio constante, el 

cientifico busca representaciones (conceptos y/o modelos) que le 



ayuden a explicar como es que se mantiene dicha constancia 

(O'Neill, et AJ.. 1986). Por ejemplo, los modelos clásicos de 

crecimiento y regulación poblacional {Verhulst 1633, Lotka 1925, 

Volterra 1926, Gause 1934}, a pesar de que ponen atención 

explicita en la dinámica temporal, conducen finalmente a reforzar 

el punto de vista estático al poner gran énfasis en las 

condiciones de estabilidad o equilibrio de las poblaciones. A 

las teorías que apoyan el concepto del balance se les hicieron 

criticas fuertes en los 1950s, y de entre ellas una de las más 

importantes fue aquella en la cual se señala que la necesidad 

lógica para la existencia de la densodependencia resulta de la 

premisa de que la naturaleza está en equilibrio; lo cual implica 

que si dicha premisa es falsa entonces la teoria en torno a ella 

también lo es y no resulta aplicable a la naturaleza. Aun cuando 

esta critica es razonablemente justa, el hecho de que no exista 

un balance en la naturaleza no insta para que la regulación no 

sea un proceso que exista de facto y opere en condiciones 

naturales. 

En la polémica no se ha tratado de negar la existencia de 

mecanismos reguladores sino de relativisar su importancia y su 

efecto sobre las poblaciones. Por otra parte, conceptualizar a 

la naturaleza como un sistema arreglado de manera jerárquica , ha 

ayudado al ecólogo, y al biólogo en general, a poder especificar 

las escalas espacioternporales apropiadas sobre las cuales ver la 

dinámica del mundo natural. Ya que tal concepción demanda del 

ec6logo ir más allá de sus propios niveles de percepción y 

conceptualizar al sistema en la escala a la cual el fenómeno es 

observado. 



Cereijido (1978) apunta que un rasgo sobresaliente de los 

sistemas biológicos es que, además de la tendencia a 

autoequilibrarse, existen dentro de un sistema con jerarquias 

superiores que les restringen su libertad, los forzan a 

mantenerse dentro de ciertos valores y en ocasiones les provocan 

desequilibrios y transiciones. El estado del todo debe ser 

conocido para entender el comportamiento colectivo de las partes. 

Los componentes de un ecosistema pueden comportarse de una manera 

muy diferente cuando se aislan del sistema mayor del cual forman 

parte, las poblaciones en laboratorio presentan crecimiento 

exponencial o tasas de crecimiento que nunca o casi nunca 

alcanzan en el campo. 

Las poblaciones están dotadas con un dispositivo de 

retroalimentación negativa que les permite, en teorla, la 

autorrequlación de su tamaño. No obstante, se ha demostrado 

teóricamente que se pueden obtener comportamientos bastante 

alejados de lo que se considera estable, tan s6lo alterando los 

valores de la ecuación log1stica discreta. Para una de las 

varias posibles ecuaciones en diferencia de crecimiento 

poblacional con generaciones discretas: 

donde: Nt+l 

Nt-1 

Nt 

Nt+l = NtR / (l+aNt-1lb 

No. de individuos al tiempo t+l 

No. de individuos al tiempo t-1 

No. de individuos al tiempo t 

R tasa neta de incremento 

a (R-1)/K ¡K =capacidad de carga 

b constante con que se generaliza todos 
los tipos de competencia en el modelo. 
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Hay (1975) encontró que a determina el nivel alrededor del cual 

la población fluctúa, pero no córno lo hace, y que al incrementar 

los valores de R y/o b los comportamientos (i) pasan de dinámicas 

poblacionales que se aproximan al equilibrio sin oscilación a 

(ii) dinámicas con oscilaciones alternadas que se aproximan 

gradualmente al equilibrio, de ahi a (iii) aquellas que presentan 

'ciclos de limite establé, en los cuales la población fluctúa 

alrededor del nivel de equilibrio visitando los mismos puntos 

(dos cuatro o aún más) a cada ciclo, o bien hasta (iv) 

fluctuaciones caóticas con valores muy grandes de R o b. La 

relevancia biológica deriva del hecho de que la ecuación fue 

disenada para modelar una población que se 'regula' a s1 misma en 

una forma que depende de la densidad, pero al presentarse una 

población cuya tasa reproductiva neta es moderada junto con una 

reacción a sobrecompensar, entonces, muy lejos de ser estable, la 

población fluctQa en números sin que actúe factor extrlnseco 

alguno. Lo anterior resulta intuitivamente paradójico ya que 

pensarlamos que la habilidad de una población para regular sus 

números, en una manera que depende de la densidad, debería 

conducirle a una estabilidad en su dinámica. 

Los principales modelos de ecuaciones en diferencias fueron 

resefiados por May y ester (1976), quienes ilustraron con un caso 

en particular (la log1stica discreta) el comportamiento dinámico 

de dichas ecuaciones que va desde un punto de equilibrio estable, 

a través de una secuencia de bifurcaciones dentro de ciclos 

estables de periodos 2, 4, a, hasta caer finalmente en un 

aparente caos. Dichos resultados de gran riqueza en la dinámica 

poblacional conducen a reconsiderar el concepto clásico de 
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regulación dependiente de la densidad, entendida como los cambios 

en los tamaños poblacionales dirigidos a mantener las condiciones 

de 11 estabildad 11 de las poblaciones. Altesor (1990) apunta que 

u la explicación de muchos comportamientos dinámicos que 

presentan ciclos a veces irregulares y hasta caóticos, puede 

radicar en los valores de los parámetros biológicos de la 

población como las tasas de natalidad y mortalidad, que a su vez 

están estrechamente relacionadas con las densidades poblacionales 

alcanzadas º• Y concluye que la densodependencia puede llevar a 

reg1menes de crecimiento irregular e incluso caóticos, razón por 

la cual se deberla evitar el termino 11 regulación 11 ya que alude a 

la idea de estabilidad. 

Berryinan y Millstein (1989) juzgan que las poblaciones (o 

sistemas ecológicos en general) contienen en si la semilla del 

caos, ya que éstas poseen procesos de retroalimentación positiva 

como lo son la reproducción y el efecto Allee, que aunados a la 

frecuente ocurrencia de retrasos en las componentes de 

retroalimentación negativa, como respuestas numéricas de 

depredadores, acumulación de contaminantes, agotamiento y 

recuperación de alimento, etcétera, posibilitan una dinámica que 

conducen a fluctuaciones caóticas. Los mismos autores piensan 

que aún cuando muchos de los sistemas ecológicos se comportan de 

manera impredecible, la cuestión es si dicha impredicibilidad es 

debida al caos deterministico o a perturbaciones ambientales 

estocásticas. Esto es, el mismo problema que con anterioridad se 

planteaba para la estabilidad se plantea ahora para la 

caoticidad: ¿ es la población misma o es el clima, el responsable 

de la impredicibilidad ? Una manera de responder a la pregunta 
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anterior es efectuar un análisis de estado estable, es decir, en 

un ambiente constante desplazar de su equilibrio al sistema y 

observar su comportamiento subsecuente. Sin embargo, en la 

naturaleza es prácticamente imposible encontrar medios 

invariantes, por lo que se tiene que optar por hacer simulaciones 

matemáticas con modelos derivados de datos reales. Hassell, 

Lawton y May (1976) probaron la hipótesis del caos en poblaciones 

de insectos mediante simulación matemática y no encontraron 

evidencia alguna de comportamiento caótico en ninguna de ellas. 

Lo anterior conduce a que los sistemas ecológicos no son caóticos 

(Berryman y Millstein, 1989), y esto es debido quizá a que la 

selección natural favorezca parámetros poblacionales que 

minimicen la probabilidad de extinción. Las dinámicas caóticas 

conducen a la ampliación del espectro de densidades que la 

población puede visitar, y si este comportamiento conduce a que 

la población pase mayor número de veces (i.e. tiempo) en 

densidades extremadamente bajas, entonces la probabilidad de 

extinción aumentará. 

Para poner en contexto la noción de la vaguedad de la 

densidad, Strong (1984) hace una revisión histórica de la 

terminolog1a usada en la ecolog1a de poblaciones en la que 

encuentra que muchos términos son combinados con la palabra 

'densidad' y que los diferentes usos del término causan, aún en 

la actualidad, desacuerdos (Charlesworth, 1981; Hassell, 1981; 

Murray, 1982). El mismo autor estima que la influencia de la 

densidad sobre los parámetros poblacionales es con frecuencia 

débil, intermitente o discontinua, que sus efectos son más 



marcados en los valores extremos de la densidad y que a 

densidades intermedias actúan principalmente otros factores como 

el clima, la heterogeneidad del medio, la edad, etc. Por lo cual 

propone que la variación en las relaciones de la densidad y la 

ausencia de efectos densodependientes en las polaciones son 

parte real e importante de su dinámica. Por tanto, la vaguedad 

en la densidad no es sólo ruido o detalle irrelevante que 

obscurezca algün proceso regulatorio ideal. Además, la 

regulación a densidades extremas puede involucrar mecanismos muy 

diferentes de aquellos que se dan alrededor de las densidades 

promedio. Las poblaciones reales que usualmente 'evitan' la 

extinción y •evaden' tamafios que tienden al infinito, pueden 

tener dinámicas de vaguedad en la densidad e incluso dinámicas 

densoindependientes a tamafios poblacionales intermedios. La 

regulación, en la mayoría de las poblaciones, puede ser mucho más 

liberal que aquella asumida por las matemáticas del equilibrio. 

La pregunta central a resolver, después de tantas décadas de 

polémica es, desde mi punto de vista, si una población puede o no 

persistir sin que en ella exista regulación. Se asume que una 

población cuyo tamafio no está regulado, podrla presentar un 

comportamiento aleatorio a través del tiempo que puede, 

eventualmente, llevarle a la extinción. La regulación de una 

población significa una permanencia a largo plazo y fluctuaciones 

dentro de ciertos límites, teniendo como limite menor un tamaño 

mayor a cero. Murdoch y Walde (1989) consideran que el concepto 

así definido n incluye no sólo a las poblaciones estables (i.e. 

aquellas que tienden a retornar, después de una perturbación, a 



un punto de equilibrio), sino también a las poblaciones 

formalmente inestables que, sin embargo, responden a un atractor 

asociado sea éste clclico o caótico n. 

Competencia intraespecifica 

Dentro de los procesos que dependen de la densidad, la 

competencia entre individuos de la misma especie es tal vez el 

más importante. Siempre que hay competencia intraespec1f ica su 

efecto es densodependiente, ya sea en la sobrevivencia, la 

fecundidad, o en ambas. 

La intensidad de la competencia intraespeclfica 

experimentada por un !~dividuo no está determinada realmente por 

la densidad de la poblaci6n como un todo; el individuo es 

afectado mas bien por el nivel de apiñamiento dentro del cual se 

encuentra y qué tan intensamente es inhibido por sus vecinos 

inmediatos. En los organismos sésiles la competencia por 

recursos ocurre inicialmente entre los individuos que se 

encuentran mAs próximos (Mack & Harper 1977; Begon, Harper y 

Townsend, 1986), y en la literatura ecológica se ha enfatizado, 

reiteradamente, que las plantas no "sienten" la densidad promedio 

sino sólo el impacto de aquellos vecinos más cercanos (Hozumi, 

Koyama y Kira 1955; Harper, 1977; Gates, 1980; Beqon Harper y 

Townsend, QE_. Qi!;..). La densidad es una abstracción aplicada a 

la población como un todo y es la forma mAs frecuente de expresar 

el apiñamiento entre los individuos, sin embargo, ésta no suele 

ser la medida más conveniente a aplicar cuando se habla de un 

individuo en particular. 
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En cualquier población de organismos sésiles en la que no se 

tenga un patrón espacial uniforme, la densidad efectiva 

experimentada por un individuo particular dependerá del número, 

tamaño y posición de los individuos vecinos. La competencia 

intraespecifica puede tener un efecto marcado sobre el número de 

individuos en una población, aunque dicho efecto también puede 

darse sobre cada organismo en particular. En poblaciones 

uniespecificas las tasas de crecimiento y desarrollo están 

comúnmente influenciadas por la competencia. Como resultado de 

un proceso de competencia intraespecifica en organismos sésiles, 

suponiendo la inexistencia de condiciones ambientales 

impredecibles, Y auSencia de herbivoros, depredadores, parásitos, 

presas y competidores interespecificos, se esperarla dos tipos 

básicos de respuestas: i) Aquella en la que el producto final 

fuese la presencia de diferentes tamaños entre los individuos, 

existiendo entonces una correlación positiva del tamaño de las 

plantas y la distancia entre individuos y ii) Aquella cuyo 

proceso desembocase en la muerte de individuos, en donde los 

patrones de distribución cambiarian, esperablemente, de 

agregados a aleatorios y de éstos a regulares o Gobredispcrsos. 

En cuanto al primer tipo de respuesta, Pielou (1960) mostró 

que hay una correlación positiva entre la distancia 

intraindividual y una medida indirecta del tamaño de los árboles 

(E diámetros) en una población de Pinus ponderosa. En otro 

estudio Pielou (1961) encontró para un rodal mixto de e. 
ponderosa y Pseudotsuga rnenziessi el mismo tipo de correlación 

sólo que en dicho estudio no hace distinción entre vecino intra ó 

interespec1fico. Yeaton y Cody (1976) encontraron una 
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correlaci6n positiva entre el logaritmo del área fotosintética y 

la distancia entre individuos en la cactácea ~ acanthocarpa 

y Q. racemosa asl como entre el indice del tamaño de la planta y 

la distancia entre individuos de Yucca schidigera. Correlaciones 

similares se presentan en Carnegia gigantea, Fouguieria 

splendens, Franseria deltoidea, Larrea tridentata y ~ 

~ en el desierto de Arizona (Yeaton, Travis y Gilinsky 

1977), asi como en Acacia caven de la sabana chilena (Gutiérrez y 

Fuentes 1979) • 

El paso de patrones agregados a aletorios, o de agregados a 

sobredispersos, se ha detectado al estudiar poblaciones a lo 

largo de una época o al estudiarlas durante cierto nümero de 

afias. Hutchings (1978 y 1979) mostr6 que los vástagos de 

Mercurialis perennis principian a crecer en un patrón agregado, 

el cual va cambiando hacia uno aleatorio a lo largo de una 

temporada, y Kitamoro (1972) observó una tendencia semejante en 

Solidago altissima. También se observó el cambio de patrón 

espacial en un par de sitios de Ceanothus megacarpus después de 

12 y 16 afies de crecimiento (Schlesinger y Gill 1978), as1 como 

en sitios de Pinus clausa (Laessle 1965) y en algunas otras 

especies forestales al seguirlas durante 30 años (Christensen 

1977). 

Pielou (1962) dice que la escasez de vecinos cercanos puede 

indicar un efecto de mortalidad por competencia. Ella encontró 

este efecto al estudiar rodales combinados de Pinus ponderas y 

Pseuotsuga menziessi (Pielou 1961), aunque no lo encontró en 

rodales uniespecificos de Pinus ponderosa (Pielou 1962). Sin 
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embargo, en ambos casos existen indicios de competencia, 

basándose en la correlación existente entre el tamaño de la 

planta y distancia entre individuos. 

En las regiones áridas y serniáridas la mayor parte de las 

pruebas que se han efectuado para detectar competencia entre 

plantas han sido estudios acerca de los patrones de distribución 

espacial. Varios trabajos reportan patrones regulares en 

especies perennes, particularmente arbustos, dando evidencias, en 

la mayoría de los casos, de la ocurrencia e importancia que tiene 

la competencia en la determinación de dicho patrón (Greig-smith y 

Chadwick, 1965; Beals, 1968; Woodell, Mooney y Hill, 1969; 

Barbour, 1969; King y Woodell, 1973; Hill 1973; Fonteyn y Mahall 

1981). sin embargo, a pesar de éstos y otros trabajos que 

reportan distribuciones regulares, la mayoría de las especies 

vegetales presentes en zonas áridas presentan distribuciones 

aleatorias y agregadas (Fowler l986a); aunque en contraste, se 

han encontrarte correlaciones positivas entre el tamafio y la 

distancia entre plantas en la mayor!a de estudios en los que se 

ha hecho esta prueba. Es decir, que aún cuando el solo análisis 

del patrón espacial no nos asegura que éste sea resultado 

exclusivo de la competencia, resulta razonable tomar una 

distribución regular como una evidencia circunstancial, o indicio 

no concluyente, del proceso competitivo. Por otro lado, la 

presencia de un patrón aleatorio o uno agregado no son evidencia 

suficiente para negar que exista competencia. 
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Planteamiento del problema 

Neobuxbaumia tetetzo es una cactácea columnar que se asocia 

en su periodo se establecimiento y etapas de plántula a juvenil 

con varias especies de árboles y arbustos de distintas especies, 

principalmente de la familia Leguminosae. Es frecuente observar 

plantas de tetecho ( .t!.:_ tetetzo ) creciendo muy juntas una de 

otra, formando grupos muy densos, tanto en sus primeros estadios 

por debajo de plantas nodrizas como en su fase adulta no asociada 

a nodrizas, dando a veces la impresión de crecimiento clonal. 

Por otro lado, existen localidades en donde las densidades 

promedio de esta cactácea a nivel poblacional son muy altas y el 

paisaje es dominado por la especie, constituyendo prácticamente 

"bosques" de tetecho. Esta observación es particularmente cierta 

para las poblaciones presentes dentro del valle de Zapotitlán de 

las Salinas, Puebla, ya que en esta zona las densidades 

poblacionales alcanzan un promedio, considerando solamente 

plantas mayores al metro de altura, de 1800 individuos por 

hectárea. Dadas las altas densidades y las condiciones de 

apifiamiento que se dan en este sitio surgió la inquietud de 

estudiar el papel de los factores que dependen de la densidad en 

la regulación del tamaño poblacional de esta especie, ya que en 

general en los estudios ecológicos de zonas áridas se le ha dado 

poca importancia al papel que juega la competencia (que es un 

proceso densodependiente) en la estructuración de las 

comunidades. 

Noy-Meir (1973) hace una revisión de la estructura y 

funcionamiento de los desiertos o zonas áridas desde un enfoque 
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ecosistémico y encuentra como caracterlsticas distintivas de 

éstos tres atributos, de los cuales el primero es casi 

definitorio: la precipitación pluvial es tan baja que el agua es 

el factor principal que controla los procesos biológicos. 

También menciona que son posibles dos puntos de vista opuestos 

acerca de la importancia de la competencia dentro de las 

comunidades de zonas áridas: (a) el medio tan severo controla la 

densidad por lo que la competencia rara vez ocurre, y {b) hay una 

competencia fuerte ante la escasez del recurso lirnitante, el 

agua. La suposición (a) debe de ser cierta donde el ambiente no 

solamente es árido sino también extremadamente inestable, es 

decir, donde la frecuencia de catástrofes es alta en relación a 

la tasa de crecimiento poblacional. En muchas comunidades de 

zonas ~ridas los perlados entre desastres parecen ser lo 

suficientemente largos como para que las poblaciones alcancen 

niveles donde ocurre una intensa competencia por el agua 

(suposición b). En comunidades maduras de matorral desértico el 

sistema radicular puede ocupar casi toda la superficie, aun donde 

la cubierta vegetal es tan sólo de entre el 3 y 5% (Noy-Meir, 

1973). La evidencia indirecta de la competencia es la presencia 

de un patrón de distribución regular observado algunas veces en 

las poblaciones de arbustos en el desierto. 

Aun cuando el papel de la competencia entre plantas en las 

zonas áridas ha sido cuestionada (Shreve, 1942; Went, 1955), en 

la actualidad su importancia ha sido revalorada y las distintas 

revisiones (Connell, 1983; schoener. 1983; Strong, 1983) sugieren 

que dentro de las comunidades terrestres en general la 

competencia es relativamente importante. Fowler (1986a) hace una 
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revisi6n de la evidencia existente respecto a la competencia 

entre plantas en zonas áridas y semiáridas y encuentra que ésta 

existe aunque se dé con menor frecuencia que en otro tipo de 

comunidades. Y concluye que la competencia parece ser, en muchos 

casos, importante en la determinación de la estructura de las 

comunidades áridas. 

Hasta nuestros dlas se han propuesto básicamente tres 

enfoques para abordar el estudio de la densodependencia: 

(1) Experimentos donde se maneja artificialmente la densidad. 

(2) Análisis de tablas de vida y datos demográficos. 

(3) Evidencias directas o indirectas de la competencia. 

(1).- La evidencia más robusta proviene de los experimentos 

de perturbación en los que las poblaciones son reducidas o 

aumentadas artificialmente en su densidad. Si después de la 

perturbación hay un retorno numérico al nivel de la población 

control (i.e. a la densidad no alterada), y este ültimo se 

mantiene constante durante varias generaciones, entonces se 

tendrá una prueba tanto de la regulación como del proceso 

densodependiente (Murdoch, 1970). Sin embargo, habrá que anotar 

que el medio en donde se realice tal experimento deberá ser lo 

más constante posible, mientras dure el ensayo, debido a que éste 

puede causar oscilaciones que enmascaren el proceso. 

(2)- El enfoque más común en el estudio de la 

densodependencia en poblaciones animales involucra análisis de 

datos demográficos. Para ello se han usado curvas de Ricker 

modificadas que son gráficas del logaritmo del nümero poblacional 

de un año contra aquel del año anterior, si se obtienen rectas 

con pendientes menores a uno éstas pueden ser interpretadas como 
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evidencia de densodependencia, siempre y cuando el comportamiento 

no sea debido a cambios en el clima. Desde el punto de vista 

estadistico se ha criticado esta metodologia ya que puede dar 

como resultado correlaciones espurias. 

Varley y Gradwell (1960, 1968) usan los valores ~ (o killing 

values) en los cuales la mortalidad se expresa como el 

log(Nt/Ns>• donde Nt es la densidad original de la poblaci6n y Ns 

es la densidad de los sobrevivientes. si al ser graficados los 

valores de k contra el lag Nt se obtiene una pendiente positiva, 

entonces, será indicio de la existencia de densodependencia. 

(3)- En poblaciones vegetales uno de los métodos más 

socorridos para buscar evidencias de procesos que dependen de la 

densidad en la regulación poblacional es el estudio de patrones 

de distribución espacial. Este análisis se basa en la hipótesis 

de que la competencia entre plantas vecinas conduce al 

crecimiento y sobrevivencia densodependiente, lo cual trae como 

resultado que plantas que crecen muy cercanamente una{s) de 

otra{s) serán más pequefias y suceptibles de perecer. La 

competencia por tanto convertirá una distribución agregada en una 

aleatoria, y esta Ultima a su vez en una regular. 

Otro enfoque, también relacionado con la determinación de la 

competencia, es aquel en el que se mide la competencia a través 

del grado en que son afectados los individuos por competidores 

intra y/o interespec1ficos. Este enfoque metodológico permite 

que al manipular la densidad, en la vecindad de un individuo, se 

pueda determinar el efecto que ésta tiene en el desempeño 

individual, lo cual le hace particularmente útil en estudios de 

competencia y densodependencia; sobre todo si se trata de 
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especies muy longevas, en donde hacer los estudios demogr~ficos 

es tarea que puede tornar algunos lustros. 

En este trabajo de tesis nos planteamos investigar acerca de 

la existencia o no de procesos densodependientes en la cact~cea 

columnar Neobuxbaumia tetetzo que crece en la región semiárida 

del valle de Tehuacán, Puebla, por medio de cuatro enfoques 

distintos, dos que evalúan de manera indirecta la presencia de 

procesos desodependientes (1 y 2) y otros dos (3 y 4) en los que 

se hace un manejo experimental: 

l.- Diferencias en la estructura de tamaños en función de la 

densidad poblacional. 

2.- Patrón de distribución espacial. 

J.- sobrevivencia de plántulas en función de la densidad. 

4.- Crecimiento en función de la densidad. 

En el estudio se toman en cuenta diferencias 

microclimáticas, asi corno los posibles cambios que se pudieran 

dar en la intensidad del proceso densodependiente a lo largo del 

desarrollo ontogénico de la especie, debido a que los distintos 

estadios del ciclo de vida pueden estar sujetos a muy distintas 

presiones selectivas. 

Antecedentes 

Descripción f!g J.-ª. ~ gg estudio. 

El Valle de Zapotitlán de las Salinas está enclavado en la 

porción suroccidental del Valle de Tehuacán. Este ültimo, junto 
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con el Valle de cuicatlán, constituyen las dos unidades 

fisiográficas de la Provincia Florfstica del Valle de Tehuacán

Cuicatlán (Rzedowski, 1978). En trabajos anteriores, a esta 

provincia se le denominó Región Arida Poblana {Miranda, 1955), y 

fue también incluida dentro de la cuenca Alta del Papaloapan 

(Miranda, 1948). Esta provincia se localiza entre los 17°48' y 

18º58' latitud norte y los 97º03 1 y 97º4J 1 longitud oeste (Figura 

1), siguiendo una dirección noroeste-sureste sobre la Sierra 

Madre Oriental, la cual recibe localmente los nombres de Sierra 

de Tecamachalco, zongolica y Juárez; se encuentra relativamente 

aislada de la faja continua de zonas áridas presente en el 

Altiplano de México. Ocupa la porción sureste del estado de 

Puebla y zonas adyacentes del noroeste de oaxaca. 

El Valle de Zapotitlán de las Salinas comprende una 

superficie aproximada de 86.74 kml y se ubica en los 18°20 1 

latitud norte y 97°28' longitud oeste. Está limitado al oriente 

por las Sierras de Atzingo y Miahuatepec oriente, al norte por 

los cerros Chacateca y Pajarito, al poniente por el cerro La Mesa 

y al sur por el cerro Corral de Piedra. 

El clima caracterlstico de la Provincia Floristica de 

Tehuacán-cuicatlán es semiárido, debido principalmente al efecto 

de sombra de lluvia, ya que la Sierra Madre oriental forma una 

barrera que dificulta el paso de los vientos húmedos provenientes 

del Golfo de México (Smith, 1965). La fórmula climática 

reportada para la estación Zapotitlán-Salinas es Bs0hw (e) gw 11 , 

de acuerdo con la clasificación de KOppen modificada por García 

(1981). Dicha fórmula corresponde a un clima seco con régimen de 

lluvias de verano, la precipitación anual es de 380 mm; es 
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Figura l. Localización de la Provincia Florlstica del Valle 
de Tehuacán-Cuicatlán, al sureste del estado de Puebla 
(recuadro) y noreste del de Oaxaca; entre los 17°48 1 y 
18°58 1 latitud norte y los 97°03 1 y 97º43' longitud oeste. 
El Valle de Zapotitlán se ubica aproximadamente al centro 
del trapezoide que delimita a la Provincia y sus coordenadas 
son los 18°20' latitud norte y 97º28 1 longitud oeste. 
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semicálido, con una temperatura media anual de 21.2°c, y 

extremoso, con oscilaciones de las medias mensuales de entre 7 Y 

14ºC. Existe una merma en las lluvias de verano (canicula). 

Los suelos del Valle de Zapotitlán son someros, pedregosos, 

halornórficos, con diferentes estados de alcalinidad y salinidad, 

entre los cuales se encuentran los siguientes tipos: Litosoles, 

cambisoles cálcicos y Xerosoles cálcicos (Meyrán, 1973). Estos 

suelos están derivados principalmente de rocas sedimentarias 

calizas y evaporitas del Cretácico Inferior y Medio, 

comprendiendo las formaciones Zapotitlán, Miahuatepec, San Juan 

Raya y Cipiapa. 

La vegetación presente en el valle de Zapotitlán es un 

Matorral Xerófilo (Rzedowski, 1978), el cual incluye a todas las 

comunidades de porte arbustivo presentes en las zonas áridas y 

serniáridas de nuestro pais. Zavala (1982) reporta una lista 

preliminar de la flora de este valle en la que icluye 152 

especies, agrupadas en 114 géneros y 45 familias diferentes, de 

entre las cuales 27 especies corresponden a la familia Cactáceae 

y 17 a la Leguminosae, siendo éstas las dos familias con mayor 

riqueza. El mismo autor divide en cuatro unidades fisonómicas a 

la vegetación, basándose en el aspecto dado por las especies más 

conspicuas: 

i} Matorral Espinoso. Ocupa un poco mñs de la mitad de la 

superficie total del valle, distribuyéndose en las partes bajas y 

de poca pendiente. Está constituido principalmente por 

leguminosas, las cuales se mezclan con agaves, cactos y árboles 

de talla pequeña. Las especies caracteristicas de este grupo son 

Cercidium praecox (palo verde) , Eysenhardtia polystachya (palo 
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blanco), Castela tortuosa (amargoso), Prosopis laevigata 

(mezquite), Zexmenia lantanifolia, Sel loa glutinosa, Lantana sp. 

Agave marmorata (pitzomel) , Opuntia tunicata (abrojo) , Acacia 

constricta y Myrtillocactus geonetrizans (garambullo). 

ii) Tetechera. Ocupa aproximadamente la cuarta parte de la 

llanura, presentándose en terrenos accidentados con pendientes 

medias de 9º y superficies pedregosas. Estas agrupaciones están 

definidas por la presencia de abundantes individuos de la 

cactácea columnar Heobuxbaunia tetf~tzo (tetecho), quienes 

sobresalen del estrato arbustivo alcanzando alturas de hasta 10 

m. otras de las especies caracteristicas de la tetechera son 

Mimosa luisana (uña de gato}, Aef;chynor.:ene cot!pacta, cord1a 

curassavica, Ruellia hirsuto-glandulosa, Mamr.i.illaria collina 

(biznaguita). 

iii) cardenal. Ocupa una extensión ~enor al 15 %, situándose 

en terrenos muy similares a las tetecheras pero con pendientes un 

poco mayores. Es de apariencia semejante a la agrupación 

anterior sólo que aquí la cactáceü. er.iergente es Cephalocereus 

hoppenstedttii (cardón blanco) y es acompañada típicamente por 

Echinopterys eglandulosa, Mascagnia _§eleriana, Mimosa luisana, 

Mam~illaria collina, Rue11ia sp, Cacsalpinia melanadenia, cassia 

~g__lgj. y Pedilanthus ª-2._tn-:_l_l_u_s (zaprttito). 

iv) Izotal. Ocupa una porción muy pequeña del total de la 

zona estudiada, menor al 3 %. Las especies consideradas corno 

características del grupo son la Beaucarnea gracilis (sotolin), 

Croton ciliato-glandulosus (San Hicolás), Agave kerchovei y 

Myrtillocactus geometrizans. 
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Estudios botánico-ecológicos efectuados .fill 1ª z..Q°ª-1.. 

Varios han sido los estudios de carácter botánico, 

florlstico y vegetacional hechos en la Provincia Floristica de 

Tehuacán-Cuicatlán. Bravo Hollis (1930, 1931, 1960, 1978) con 

sus diversos trabajos ha contribuido sustancialmente al 

conocimiento de las cactáceas de Tehuacán. Martlnez (1948) 

realizó algunas observaciones f lorlsticas en el valle de 

CUicatlán. Miranda (1948) hizo una descripción de los dos valles 

y los incluyó dentro de una zona más general, el de la cuenca 

alta del rlo Papaloapan. Insertado en un proyecto de carácter 

arqueológico, smith (1965) efectuó estudios sobre la flora y la 

vegetación del Valle de Tehuacán y parte del de cuicatlán, en los 

que se comprenden aspectos fitogeográficos y paleobotánicos. 

Posteriormente , al estudiar la vegetación que ha existido en los 

últimos diez mil a~os, Smith (1967) puso en relieve la 

importancia arqueológica del Valle de Tehuacán. Meyrán (1973) 

publicó su 11 Gula botánica de cactáceas y otras suculentas del 

Valle de Tehuacán" donde describe someramente la flora y las 

caracteristicas del Valle de Zapotitlán de las Salinas. Ledezma 

(1979) hizo un estudio sobre vegetación del Valle de Zapotitlán 

de las Salinas. zavala {1980, 1982) elaboró una clasificación de 

la cubierta vegetal presente en el Valle de Zapotitlán de las 

Salinas, haciendo uso de métodos numéricos. González y Chiang 

(1981) llevaron a cabo un estudio acerca de la flora y vegetación 

de la zona semiárida poblano-oaxaqueña. Jaramillo y González 

(1983) efectuaron un análisis de la vegetación arbórea en una 

porción de la Provincia Floristica de Tehuacán-cuicatlán. 
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Villaseñor, Dávila y Chiang (1991) hicieron un estudio 

fitogeográfico del Valle Tehuacán-cuicatlán donde reportan que la 

flora es de aproximadamente 1400 especies y 630 géneros, siendo 

las familias Compositae, Gramineae, Leguminosae y Cactaceae las 

mejor representadas con 82, 51, 48 y 21 géneros respectivamente. 

Breve descripción Qg 1ª, especie. 

Neobuxbaumia tetetzo (Coulter) Backeberg var. tetetzo es una 

cactácea columnar que llega a alcanzar hasta 15 m de altura; 

usualmente poco ramificada aunque no son raras las formas 

simples, sobre todo en individuos jóvenes y adultos con tallas 

por debajo de los 3 m; el tronco principal varia entre los 30 y 

60 cm de diámetro; el color de la planta es verde cenizo. Las 

ramas son erectas y poco divergentes. Presenta de lJ a 17 

costillas, aunque en las partes más viejas puede ocurrir un 

número mayor, son apenas prominentes en la base pero abultadas 

hacia el ápice o en las ramificaciones. La altura de estas 

costillas es de 2 a 2.5 cm y suelen presentar tubérculos 

separados por una depresión transversal ligeramente triangular. 

Las areolas distan entre sl de 7 a 10 mm, son largamente 

obovadas, provistas de abundante fieltro moreno claro en el ápice 

donde nacen las flores, en el resto el fieltro es grisáceo y 

desaparece pronto. Presenta espinas radiales de forma acicular 

en las areolas jóvenes, en número de 7 a lJ y con longitudes de 

hasta 20 mm; tiene de 1 a J espinas centrales, la mayor de hasta 

12 cm, de color obscuro. Las flores crecen en el ápice de las 

ramas, son nocturnas, de color blanco, tubular-infundibuliformes 
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y de s.s cm de longitud. El fruto es ovoide, de aproximadamente 

cm de largo por J cm de diámetro, color verde que al madurar 

cambia a pardo rojizo, con o sin algunas espinas setosas. Las 

semillas son pequeñas, oblicuo-reniformes de 2 mm de largo, color 

moreno oscuro, brillantes. Bravo (1978) presenta una descripción 

detallada de la especie. 

se distribuye en los estados de Puebla y oaxaca. Las 

poblaciones forman grandes tetecheras en Zapotitlán de las 

Salinas, Calipan y San sebastián Zinacantepec, Puebla. En oaxaca 

se distribuye ampliamente en el Cañón de Tomellin asi como en 

Totolapan y Tehuantepec. 

OBJETIVOS 

El estudio tiene como objetivo principal determinar la 

existencia de procesos que dependen de la densidad en una 

población natural de Neobuxbaurnia tetetzo. 

Como objetivo secundario se planteó el comparar la 

información que proveen diferentes métodos, no demográficos, en 

el estudio de la densodependencia en poblaciones que crecen en su 

ambiente natural. 
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METODOLOGIA 

Si algo puede fallar, fallará. 
Ley de Murphy. 

El sitio donde se hizo el estudio fue el Jardin Botánico y 

Vivero de Cactáceas "Helia Bravo Hollis", perteneciente a la 

SEDUE. Este se encuentra ubicado en el km 25.6 de la carretera 

Tehuacán-Huajuapan de León, muy cerca del poblado de Zapotitlán 

de las Salinas, Puebla. cuenta con una superficie de 100 ha, 90 

de las cuales están asignadas como zona de reserva natural. 

Dentro del área de este jardin, predominan las tetecheras y 

cardenales. Dentro del valle de zapotitlán los tetechos forman 

prácticamente 11 bosques 11 , debido a la alta densidad en la que 

crecen, desarrollandose principalmente en las laderas con poca 

pendiente de montañas y prominencias. 

En la presente investigación se abordaron cuatro aspectos 

metodológicos, a fin de encontrar evidencias de procesos 

densodependientes en condiciones naturales. Dichos aspectos 

fueron: (1) la determinación puntual de la estructura de tamaños 

en función de las densidades; (2) el patrón de distribución 

espacial de los individuos; (J) análisis experimental en donde se 

evalúa el efecto de la densidad en la sobrevivencia de plántulas; 

y (4) el efecto de los vecinos conespeclficos sobre el 

crecimiento de individuos mayores a 10 cm de altura. Cada una de 

estas metodologías tuvo un perlado de trabajo en campo que abarcó 

distintos meses comprendidos entre el verano de 1988 y el de 

1989. 
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Para todos los estudios solamente se consideraron dos 

orientaciones de ladera, la norte y la sur, por ser estas las más 

contrastantes en términos microclimáticos. 

Densidad poblacional y estructura Q.g_ tamaños. 

Para obtener la estructura de tamaños existente en las 

pendientes sur y norte, se realizaron muestreos al azar de la 

población de Heobuxbaurnia tetetzo en noviembre de 1988. En forma 

aleatoria se muestrearon un total de 25 puntos por ladera. En 

cada punto se delimitó un área de 78.5 m2 trazando una 

circunferencia de 5 m de radio. Dentro de cada una de estas 

"áreas se censó a los individuos de tL. tetetzo mayores de 3 cm de 

altura. Los datos tomados a cada planta inclu1an: altura, 

nümero de ramificaciones, distancia y azimut con respecto al foco 

de la circunferencia. Se marcó con tinta indeleble a todos 

aquellos tetechos por arriba de los 10 cm de altura, ya que por 

abajo de dicha talla resultaba excesivamente dificil su marcaje. 

No se consideraron plántulas ni individuos juveniles que tuviesen 

menos de 3 cm, ya que en la mayoria de los casos resulta dif 1cil 

distinguir entre varias especies de cactáceas cuando atraviesan 

por este estadio. 

Las diferencias en estructura se evaluaron mediante una 

prueba de 11 G11 , teniendo como hipótesis nula que la distribución 

de tamaños es igual para las dos laderas. 

Patrón Qg distribución espacial. 

Los datos de azimut y distancia al foco de la 
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circunferencia, tomados en el estudio de la estructura de 

tamaños, se usaron para construir mapas de localización de 

individuos de tetecho presentes en los puntos muestreados. La 

distancia y el azimut de cada individuo constituyen las 

coordenadas polares (~ y a; radio y ángulo respectivamente) de 

dicho individuo o punto. Estas coordenadas polares fueron 

transformadas a coordenadas rectangulares (~ 1 y) y graf icadas en 

un plano cartesiano, utilizando una escala 1:100 (Figura 2). 

con estas gráficas se determinó el patrón de distribución 

espacial que presenta Neobuxbaumia tetetzo en la localidad. 

Dicho patrón se evaluó considerando la totalidad de individuos, y 

para tres categorías diferentes de tamaño, por separado 

(individuos menores al m, entre 1 y J m, y mayores a J m). Este 

análisis se realizó a fin de obtener evidencias indirectas de 
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Figura 2. Mapa de localización de individuos para uno de los 
cincuenta cuadrantes circulares muestreados en el presente 
estudio. El área de estos cuadrantes es de 78.5 m2 y todos 
ellos fueron dibujados a una escala 1:100. 
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posibles efectos densodependientes, ya que se esperarla que si 

las plántulas se establecen siguiendo patrones muy agregados, que 

éstos pasen a presentar patrones aleatorios o sobredispersos si 

es que se presenta un proceso densodependiente. Para determinar 

el patrón cada gráfica se dividió en 41 subcuadros iguales, de 

1.92 m: cada uno, y se tomó la lectura del número de individuos 

que aparecian dentro de cada subcuadro, fuese ya del total o de 

cada una de las categorlas consideradas, A fin de evaluar si la 

distribución era o no aleatoria, se compararon las frecuencias 

obtenidas contra las frecuencias esperadas por azar a través de 

una prueba de x:, partiendo del supuesto de que los valores 

esperados una distribución Poisson si se tratara de una 

distribución aleatoria seguirían (Greig-Smith 1964 y Pielou 

1977) . 

Debido a que esta prueba sólo es útil para determinar si la 

distribución es o no estocástica y a que no nos dice nada acerca 

de si el patrón es agregado o regular, en caso de que su 

distribución no sea al azar, se efectuó el cálculo de un par de 

indices más que si detectan dichas diferencias. El Indice de 

dispersión de Morisita y el de agregación de David y Meare nos 

dan una medida del agrupamiento de los individuos en un área dada 

(Pielou 1977). Dichos indices prácticamente no varlan con e~ 

tamaño de las unidades muestrales o subcuadros, e indican 

aleatoreidad cuando sus valores son muy cercanos a 1, agregación 

cuando toman valores por encima de la unidad, y un patrón regular 

o sobredispero cuando tienen valores entre o y 1. 
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I Indice de.Agrupamiento de David y Moore 

I = v / m 

donde: 

v = varianza 'dei. ~o'.~:!~~ i'~~i'~f~~~ por cuadrante 

m = media::: ~J;i~:N~~/d_~~~'¡~~á~~:~l-~~J{~:,~;;:~·.~·~, cuadrante. 

-,-._"O' 

S = No.·de cuadrantes 

N No. total de individuos 

n = No. de individuos en cada cuadrante. 

El tamaño de los cuadrantes utilizados en el muestreo del 

patrón de agregación para el cálculo de los indices de Morisita 

y de David y Moore fueron de 1.38 m * 1.38 m l..92 m2 

Sobrevivencia Q.g plántulas. 

Se evaluó experimentalmente el efecto de la densidad sobre 

la sobrevivencia de plántulas de !:L._ tetotzo con base en un diseño 

factorial de 2x2x6. Los factores considerados fueron: (1) dos 

niveles de remoción o herbivor1a (exclusión y no exclusión de 

herbívoros en general) , (2) la orientación de las dos pendientes 

consideradas (norte o sur), y (3) las seis distintas densidades. 

Las densidades de plántulas iniciales a probar se fijaron de 
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forma arbitraria y éstas fueron: 

densidad 1 200 individuos/mz 8 ind./0.04 m• 

densidad 625 individuos/mZ 25 ind./0.04 m• 

densidad 1 800 individuos/m2 72 ind./0.04 m' 

densidad 5 600 individuos/mz 224 ind./0.04 m' 

densidad 5 16 250 individuos¡mz 650 ind./0.04 m' 

densidad 28 250 individuos/mz 1130 ind./0.04 m' 

Se tenían entonces: seis densidades, cada una de ellas con 

dos niveles de exclusión y tres repeticiones para cada nivel, es 

decir, un total de treinta y seis montajes por pendiente y de 

setenta y dos para todo el experimento (Figura 3). 

Cada unidad experimental consistió de charolas de papel 

secante de 20 cm de largo, por 20 cm de ancho y 5 cm de altura, 

en las que se puso tierra tomada de un solo punto y se sembró la 

cantidad de semillas suficientes como para tener, por aclareo 

PEK>IENTE CON ORIENT ACION j PENlIENTE CON ORIENTACION 

NORTE 1 500 

denetded 

1 
d1 d2 d3 d4 dS d6 d1 d2 d3 d4 d5 d6 

uti 1 izada 

CON EXCLUSION 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 

SIN EXCLUSION 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 3 

Figura 3. Diseño del experimento de sobrevivencia en plántulas 
de Neobuxbaumia tetetzo. 
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previo al comienzo del experimento, el número de plántulas 

requerido de densidad inicial. Cada una de estas charolas se 

colocó por debajo de la copa de individuos de Mimosa luisana 

Brandg., por ser ésta una de las especies arbustivas con las que 

más frecuentemente se asocia el tetecho en la localidad { 

Valiente-Banuet g_t_ ª1.., 199la). Para ello se efectuó un estudio 

previo en el que se censaron todos los individuos de M· luisana 

que aparecieron dentro de cuadrantes con área de 400 mi, para las 

cuatro pendientes, y se estimaron coberturas y tamaños de los 

individuos. Con base en la moda de cobertura para la población 

de M· luisana se marcaron en las laderas estudiadas {norte y sur) 

un total de 72 arbustos y a cada uno de ellos se le asignó de 

manera aleatoria el tipo de tratamiento {con y sin exclusión) que 

serla colocado bajo su copa. Las exclusiones fueron hechas con 

malla para gallinero de ~ pulgada de abertura y con una dimensión 

de 30 x 30 x 15 cm. Cada una de éstas fue enterrada por sus 

costados hasta los cm de profundidad, y ancladas fuertemente 

mediante marcos de alambrón fijos al sustrato, con lo cual se 

aseguró la exclusión de mamíferos y aves. Para excluir hormigas 

y otros insectos que pudiesen dañar las plántulas aplicamos 

semanalmente un insecticida organoclorado (Clordano) alrededor de 

las cajas y su aplicación se efectuó sólo en el lapso en el que 

las plántulas podían ser removidas por hormigas. En el segundo 

mes de crecimiento, las plántulas alcanzan el peso y el anclaje 

radicular que impiden su remoción por hormigas, por lo que al 

término de este tiempo se suspendió el uso del insecticida. 

Todos los tratamientos fueron colocados en la porción norte 

del arbusto correspondiente y lo más cercanamente posible a la 
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base de su tronco. Las charolas, con área de 0.04 rn2 y con un 

número inicial de plántulas para cada una de las densidades de a, 

25, 72, 224, 650 y 1130 individuos, se distribuyeron en función 

de la densidad y nivel de clausura que albergarla cada uno de los 

arbustos. El experimento dio inicio el 25 de julio de 1988. 

A fin de comparar las curvas de sobrevivencia obtenidas para 

cada tratamiento se ajustaron modelos lineales en los que se 

consideraron a la densidad, nivel de exclusión y orientación de 

la pendiente como variables categóricas y al tiempo como variable 

continua. El ajuste a los modelos se realizó por medio del 

paquete estadlstico GLIM J,77 (Healy 1988) y la bondad del ajuste 

se evaluó a través de una prueba de ·~ 2 • 

El modelo construido se basa en las siguientes suposiciones. 

En una especie con mortalidad constante \d) para una cohorte se 

tiene que 

•••••••••••••• (1) 

Integrando (1) obtenemos 

que también puede escribirse como 

Nt = expCa - d*t) •••••••••••••• (2) 

donde: Nt número de sobrevivientes al tiempo t 

a = ln N0 
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La ecuación (2) corresponde a un modelo log-lineal que describe 

una curva de sobrevivencia del tipo II, es decir, con una tasa de 

mortalidad constante (Pearl, 1928). si la mortalidad no es 

constante a lo largo del tiempo, la ecuación original debe 

contemplar dicha variación, con lo cual tendriamos que 

1 !!ll 
N dt 

-d + b•t 
•••••••••••••• (3) 

donde d es la tasa de mortalidad inicial o mortalidad al t=O, 

b es un parámetro que describe el comportamiento de la tasa de 

mortalidad, la cual incrementará con el tiempo si b<O o 

decrementará si b>O. Integrando la ecuación 3 obtenemos 

Nt = expCa - d•t + c•t•) •••••••••••••• (4) 

donde d es la tasa de mortalidad inicial y el parámetro 

cuadrático e es una medida de la forma que tiene la curva y a es 

el ln de N0 . Esta ecuación 4 corresponde a un modelo lag-lineal 

cuyo parámetro e nos da la medida de la intensidad a la cual 

varia la mortalidad en el tiempo. Este parámetro e tiene un 

comportamiento similar al parámetro b de la ecuación 3 y describe 

el caso de una curva de sobrevivencia del tipo (aumento en la 

mortalidad) si c<O, o del tipo III si c>O. Si e no difiere 

significativamente de cero entonces la curva de sobrevivencia que 

describa la ecuación 4 será del tipo II. 

Efecto Qg los vecinos conespecif icos sobre gl crecimiento. 

En el presente estudio se exploró una forma alternativa para 
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definir el vecindario. Dado que la especie estudiada es perenne, 

las generaciones se sobreponen y el ambiente no es del todo 

homogéneo, resultó necesaria la inclusión de algün parámetro que 

contemplara la edad y/o tamaño del individuo al cual se medirla 

su desempeño, as1 como una medida de la cantidad y calidad de las 

plantas que podr1an competir dentro de la vecindad de dicho 

individuo. La relación alométrica encontrada por V~liente-Banuet 

et ª1· (199J.a) entre el tamaño del tallo y el área de influencia 

radicular dió la pauta para poder estimar la vecindad, al poder 

partir siempre del tamaño del individuo a analizar. El indice de 

competencia obtenido fue denominado 'potencial competitivo del 

vecindario' ya que da una medida de los individuos que se 

encuentran dentro de la vecindad del sujeto •focal' y que podr1an 

competir con él. 

Un total de ciento noventa plantas, noventa y dos en la 

pendiente norte y noventa y ocho en la sur, fueron utilizadas en 

la determinación del efecto que tiene la vecindad de cada 

individuo sobre su desarrollo. Los individuos utilizados fueron 

marcadas y medidos por vez primera en mayo de 1988 por Núñez y 

Barnard (1989) en sus estudios de crecimiento y demograf1a de 

Neobuxbaumia tetetzo. En la selección de los individuos se 

consideraron las fases o estadios por los que atraviesa la 

especie en su desarrollo ontogénico, por lo que se decidió 

dividir o estratificar el muestreo en tres categorías o grupos. 

En la primera categoría se consideraron a aquellos individuos que 

usualmente están asociados a plantas nodrizas y que presentan 

alturas dentro del rango de o a 100 cm. La segunda categor1a 

abarca a individuos juveniles que pueden o no estar asociados a 
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nodrizas, aunque lo frecuente es encontrarlos sin asociarse; este 

grupo abarca individuos de los 100.1 a los 300 cm de altura. Por 

6ltimo, la categoria de individuos adultos no asociados a 

nodrizas (usualmente), incluye a todos los individuos con tamaños 

por arriba de los 3 m. La cota inferior de altura para 

organismos que ya han alcanzado la madurez es de aproximadamente 

2.s m, pero son pocos los individuos que inician su fase 

reproductiva entre esta talla y el minimo elegido para la tercer 

categoria (3 m). 

Se tomó un m1nimo de treinta individuos por pendiente de 

cada uno de los grupos y se midió la vecindad de cada uno. La 

vecindad de un individuo se define como la suma de todos los 

sujetos de la misma especie que se encuentran dentro del área de 

influencia radicular de éste, más todos aquellos conespecif icos 

(i.e. de la misma especie} que estando fuera de dicha área 

interceptan o incluyen dentro de su propia zona de influencia 

radicular a aquel. 

El área de influencia radicular se calcula a partir de la 

siguiente ecuación (Valiente-Banuet ~ª-.l., 1991a): 

ln Y = 1.23 + 1.83 ln X 

Esta función describe significativamente la relación alornétrica 

existente entre la altura en cm (~) y el área o superficie 

abarcada por las ralees también en cm (Y) de esta cactácea 

columnar. 

Se tomaron las alturas y distancias de todos los tetechos 

comprendidos dentro de la vecindad del individuo considerado como 

foco. La sumatoria del inverso de la distancia cuadrada 
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multiplicada por la altura de cada individuo [~ (hi/di')) dentro 

del vecindario determina el potencial competitivo al cual está 

sometido el individuo focal. Dicho potencial competitivo es una 

medida de la vecindad de la planta y se espera que, si la 

densodependencia opera de forma irnportante,tenga un marcado 

efecto en el desempeño del individuo, a nivel de respuesta 

fisiológica (crecimiento, fecundidad y sobrevivencia) . 

El trabajo en campo se llevó a cabo en los meses de febrero 

y marzo de 1989, paralelamente a la medición de los incrementos 

en altura de los tetechos, después de transcurrido un ciclo de 

crecimiento. Los datos de crecimiento versus potencial 

competitivo del vecindario fueron analizados mediante el ajuste 

de una función no-lineal, hecha con el paquete estadístico GLIM 

3.77. 
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RESULTADOS 

Densidad poblacional y estructura ~ tamaños. 

En terminas generales existe un balance favorable de plantas 

jóvenes sobre adultas en ambas laderas. Una gran mortalidad se 

da al paso entre la primera categoria de tamaño y la que le 

sucede (Figura 4). Esto indica que son poblaciones estables, con 

esperanza de vida muy baja en los primeros años de vida después 

de los cuales aumenta y se hace casi constante para el resto de 

su ciclo de vida, volviendo a disminuir al llegar la senectud. 

Entre las dos laderas (norte y sur) no sólo existe 

diferencia en la estructura de tamaños (Q= J0.6, p<o.02; Tabla Al 

en Apéndice), sino que existe también una marcada disimilitud en 

las densidades ( t= 8.99, p< 0.001 ) . Las diferencias en 

densidad se dan básicamente entre las categorias de tamaño por 

debajo de los 60 cm (Figura 5), y no son tan marcadas para los 

intervalos restantes, aunque son consistentemente mayores en la 

ladera sur que en la norte. Este hecho indica que existen 

problemas en el establecimiento de tetechos en las laderas que 

miran al norte, en comparación con sus opuestas. 

Dada la existencia de diferencias significativas en 

densidad, los análisis de estructura entre muestras densas y 

ralas se hicieron por separado para cada una de las laderas. Las 

muestras fueron clasificadas en densas y ralas usando como 

criterio la mediana de la densidad por pendiente. Las 

diferencias entre muestras para ambas pendientes resultaron ser 

significativas ( Q = 27.37, p< 0.05 en la ladera norte y~= 

43.43, p<0.001 en la sur; Tablas A2 y AJ respectivamente, en 
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Apéndice) . Las clases que aportan las mayores diferencias están 

o por debajo de los 60 cm o por arriba de los 5 m, y presentan 

una relación inversa entre ellas. Esto significa que existe 

tanto un número mayor de individuos pequeños, como un número 

menor de los de gran tamaño, en comparación con los valores 

esperados por azar en las áreas densas, y viceversa en las ralas 

(ver residuos ajustados de las Tablas A2 y A3 del Apéndice}. 

Fr 

400 -

300 -

200 .. 

100/-

J 

1 

! 
i 

TOTAL 
i==i 

LADERA SUR 
¡ ......... ·.·.·.·.·•/ 

jujl~~!l íln 
i ¡•E ! t· n.. 'S 0c [\ 1!1 ! ~ r_. fl r i1., - • 

LADERA 
NORTE 

Emlll!lU 

· !1,lL.3.i.:L::k..'.la~Lli...:::i.lli_l!l.:a.lli2a.lJ-... fr .. 
0.25 1.25 2.25 3,25 4.25 5.25 6.25 7.25 8.2.~5~-.-.2-5--1-0.-5 

Intervalo de tamaño 

Fiqura ,. Histograma de distribución de frecuencias a 
i.'!te.~.valos iguales de tamaño en Neobuxbaumia ~, para 
las Laderas Sur y norte asi como para la suma de ambas. 

Se evaluó también el efecto que tiene la presencia o 

ausencia de uno o más individuos dominantes, los cuales definimos 

como aquellos tetechos mayores a 7.5 rn de altura, sobre la 

estructura de tamaños. Al dividir y analizar las muestras, se 
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encontró que las diferencias en estructura eran marcadas, sobre 

todo en la ladera con orientación sur ( g = 52.29, p< 0.001 en la 

norte y g = 146.79, p<0.001 en la sur, Tablas A4 y AS del 

150f 

100 l 

..t . !I ¡ i ~ 
.1 JL j JJ J J 

~ 

·¡ ~ 
:! _ .• '~_,· ___ :_· ~~ _: 

0.05 0.15 0.60 1.50 2.50 4.00 6.00 ª·ºº 10.00 

Clase de altura (m). 

Ladera 
Norte 
~ 

Lodora 
Sur Totel -

Figura 5. Histograma de distribución de tamaños usados en 
el análisis, en una población de tleobu>:bLtumirl. tetetzo del 
Valle de Zapotitlán de las Salinas, Puebla. 

Apéndice respectivamente). Los cuadrantes con individuos 

dominantes presentan un número menor al esperado de tetechos por 

debajo de los cuatro metros de altura y un número mayor al 

esperado de individuos por encima de esa talla (ver residuos 

ajustados de las Tablas A4 y A5 en Apéndice). 
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Finalmente, se compararon las estructuras entre muestras 

densas y ralas en individuos adultos. Para ello se obtuvo la 

media (µ) del número de individuos por arriba de los 3 m de 

altura y mediante este valor se separaron las muestras. Los 

resultados muestran que existen diferencias marcadas en la 

estructura de tamaños entre muestras densas y ralas en individuos 

adultos ( ~ = 161.12, p<0.001, ver Tabla A6 en Apéndice), al 

haber consistentemente un número de individuos menor al esperado 

por azar en todas las categorias menores a los 3 m en las 

muestras densas, y uno mucho mayor en las muestras ralas. 

Respecto a las categor1as por arriba de los 3 m la prueba refleja 

el criterio de separación adoptado. En la Figura 6 se ilustra 

las frecuencias de cada categor1a de tamaño tanto para las 

muestras densas como ralas en individuos adultos. 

Fr 

100 

50 --

0.05 

¡¡¡¡¡¡ 

0.15 0.60 HO 4.oo e.oo a.oo 10.00 

Intervalo de tamafio 

Figura 6. Histograma de distribución de tamaños para muestras 
densas y ralas en individuos adultos. 
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Patrón~ distribución espacial. 

Los individuos de Neobuxbaumia tetetzo no están distribuidos 

aleatoriamente. Los valores de x2 indican que existen 

diferencias estadísticamente significativas (p<0.001 para todos 

los casos, ver Tabla A7 en Apéndice) entre el patrón observado y 

el aleatorio. 

Los indices de agrupación y de dispersión obtenidos (ver 

Tabla 1) nos revelan que existe un patrón de agregación, a la 

Tabla l. Indice de agrupamiento (I) de David y Moore, e 
Indice de dispersión (I 6)de Morisita, para cada uno de los 
intervalos de clase de altura, en total y por ladera. 

Indice de Indice de 
Sitio Agrupamiento Dispersión 

I I5 

Ladera Norte l. 53 2.17 
Total de indiv. Ladera Sur 3.34 4.02 

Ambas Laderas 2.71 3.78 - - - - - - -
Ladera Norte 1.92 6.84 

Individuos <1 m Ladera Sur 4.75 10.94 
Ambas Laderas J.96 12.07 - - - - - - - - - - - - - - -
Ladera Norte l. 23 4.29 

-Indiv~ ->1,- <3 m Ladera Sur l. 43 4.56 
Ambas Laderas l. 36 4.79 - - - - - - - - - - - - - -
Ladera Harte 1.23 1.54 

Individuos >3 m Ladera Sur l. 70 2.60 
Ambas Laderas l. 49 2.21 

Nota: 

El tamaño de cada cuadrante fue de 

1.38 m * 1.38 m 1.92 m:z. 
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·escala utilizada, en cualquiera de las laderas y para cualquiera 

de las categor1as elegidas. Cabe resaltar la existencia de una 

•escala' en la agregación de los tetechos, la cual va de una 

mayor agregación en las plántulas e individuos con tallas menores 

a 1 m, hasta una menor agregación en organismos adultos. También 

se presentan valores de agrupación más altos para las muestras 

tomadas en pendientes que miran al sur en comparación con 

aquellas de la pendiente norte. 

Sobrevivencia gg plántulas y densodependencia. 

Las curvas de sobrevivencia obtenidas para los tres 

tratamientos muestran un patrón en el cual la mortalidad es muy 

elevada al principio del experimento (primeras seis o siete 

semanas) y disminuye drásticamente a partir de esa fecha, 

presentando una sobrevivencia casi constante hasta el término del 

ciclo anual. En la Figura 7 se ilustran las curvas para cada una 

de las densidades por separado, y en la Figura a todas las 

densidades agrupadas con base en la orientación de la ladera y el 

nivel de exclusión. 

El Análisis de Varianza del número de individuos 

sobrevivientes para los tiempos tlB y tl9 (294 y 323 dias, 

respectivamente) se muestran en las Tablas 2 y J; en ellas se 

señala la signif icancia de cada una de las tres variables 

consideradas, as1 como la significancia de sus interacciones. Se 

observa que la densidad es la fuente que más explica la variación 

entre muestras y que ésta es significativa sólo hasta el tiempo 

tia, ya que al tiempo tl9 deja de serlo. 
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Figura 7. Curvas de sobrevivencia para plántulas de 
Neobuxbaumia tetetzo a diferentes densidades. 
En cada gráfica se muestran las cuatro curvas 
correspondientes a la combinación: orientación 
de la ladera - nivel de exclusión, para cada densidad. 
(a) Densidad 1 [200 ind./m'. n=8]; 
(b) Densidad 2 [625 ind./m'. n=25]; 
(e) Densidad J [1,800 ind./m'. n=72]; 
(d) Densidad 4 [S,600 ind./m•. n=224]; 
(e) Densidad 5 [16,250 ind./rn•. n=650]; 
(f) Densidad 6 [28,250 ind./m•. n=l,130). 
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······· ...... ·-~~ 

e 
TIEMPO (dlas) 

Densidad 1 - Densidad 2 ·- Densidad 3 

Densidad 4 - Densidad 5 - Densidad 6 

Figura 8. Curvas de sobrevivencia para las plántulas de 
Neobuxbaumia tetetzo agrupando las seis densidades 
utilizadas en una gráfica, según la orientación de la 
ladera y el nivel de exclusión. 

(a) Ladera Norte con exclusión; 
(b) Ladera Sur con exclusión; 
(e) Ladera Norte sin exclusión; 
(d) Ladera Sur sin exclusión. 
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Tabla 2. Análisis de varianza para los datos de sobrevivencia 
de plántulas obtenidos al tiempo tl8. 

FUENTE SUM.CUAD. G.L. CUAD.MED. RAZON F p 

DENSIDAD 1189.26 5 237.85 3.58 0.01 
EXCLUSION 9L24 l 91.24 1.37 0.25 
PENDIENTE 5.17 l 5.17 o.os 0.78 
DEN.xEXC. 159. 77 5 31.95 0.48 o. 79 
DEN.xPEN. 213.46 5 42.69 0.64 0.67 
EXC.xPEN. 15.88 l 15.88 0.24 0.63 
DExPExEX 45.82 5 9.16 0.14 o.98 
ERROR 3186.34 48 66.38 

-----------------------------TOTAL 4876.94 71 

Tabla J. Análisis de varianza para los datos de sobrevivencia 
de plántulas obtenidos al tiempo tl9. 

FUENTE SUM.CUAD. G.L. CUAD.MED. RAZON F p 

DENSIDAD 184.24 5 36.85 2.34 0.06 
EXCLUSION 43.88 1 43.88 2.79 0.10 
PENDIENTE l.66 l l.66 0.11 0.75 
DEN.xEXC. 73.99 5 14.80 0.94 0.46 
DE!l.xPEN. 131.88 5 26.38 l.67 0.16 
EXC.xPE!I. 4.09 1 4.09 0.26 0.61 
DExPExEX 29.91 5 5.98 0.38 0.86 
ERROR 756.32 48 15.76 

----------------------------TOTAL 1225.97 7l 

Los coeficientes de determinación (r') para las variables 

significativas del experimento de sobrevivencia de plántulas se 

muestran en la Figura 9. En ella se observa el comportamiento 

del coeficiente de determinación de la variable que resultó 

significativa a lo largo del tiempo, desde el inicio hasta el 
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penúltimo punto (tiempo 19 = 323 dias de experimentación) que fue 

la densidad. Esta variable tuvo su mayor peso durante las 

primeras siete semanas, periodo en el cual el coeficiente 

presenta un descenso en su valor, entre la tercer y cuarta semana 

después de iniciado el experimento, que concuerda con el pico de 

aumento mostrado por el efecto de la herbivorla. En las primeras 

cuatro semanas el nivel de exclusión, que evalúa el efecto de 

herblvoros y removedores, es una fuente de variación 

significativa que alcanza su valor máximo en la cuarta semana, 

corno se indicó arriba, y deja de ser una variable importante en 

la sobrevivencia de las plántulas de tetecho a partir de la 

siguiente fecha. Al final de la gráfica, la tendencia al 

descenso de uno de los coeficientes y el aumento del otro se 

vuelve a presentar, pero aquí los números en las muestras son ya 

tan pequeños que cualquier cambio se ve amplificado grandemente, 

además de que es en estas fechas donde ambas fuentes han dejado 

de ser significativas. 

Al llegar el tiempo tl9 (323 dias) los efectos de la 

mortalidad densodependiente empiezan a velarse, ya que el efecto 

combinado de la mortalidad dependiente e independiente de la 

densidad abaten el número de individuos entre un 93 y un 100% de 

las densidades iniciales. La cantidad de individuos es tan 

reducida a los 323 dias que resulta muy dificil detectar una 

fuente de variación significativa, ya que los efectos de la 

deriva estadística son, para estas alturas de tiempo, muy 

pronunciados. 

La tendencia de los promedios porcentuales al tiempo ~19 

(Tabla 4) sigue reflejando la existencia de un proceso que 



depende de la densidad, pero al observar los valores de las 

medias y desvios estándar del número de sobrevivientes 

encontramos que los desvios exceden los valores medios, los 

cuales son muy bajos ya. 

r2 

0.3 

0.2 . 

º·' 

]\.·!\" 
.\.~~~ 

º·º"-----..;.;--;..;._ .... _________________ _ 

Tiempo (días) 

r2 

Figura 9. Coeficientes de determinación para las dos 
variables significativas en la sobrevivencia de plántulas 
de Neobuxbaumia tetetzo. La variable correspondiente al 
tratamiento de exclusión es solamente significativo entre 
la tercera y quinta semana, tiempo en el que los valores 
del coeficiente r 2 se elevan; antes y después esta variable 
no es significativa. 
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Tabla 4. Datos promedio de sobrevivencia por tratamiento 
para cada ladera, el promedio de las dos pendientes y el 
número promedio de sobrevivientes para cada uno de los 
tratamientos al tiempo tl9 (J2J dias). 

Tratamiento 

Den. 1 e/ Exc. 
Den. 1 s/Exc. 
Den. 2 e/ Exc. 
Den. 2 s/Exc. 
Den. 3 c/Exc. 
Den. 3 s/Exc. 
Den. 4 e/ Exc. 
Den. 4 s/Exc. 
Den. 5 e/ Exc. 
Den. 5 s/Exc. 
Den. 6 c/Exc. 
Den. 6 s/Exc. 

% = 

% de sobrevivencia 
L. Norte L. Sur 

8.33 4 .17 
4.17 o.oc 
l. 33 9. 33 
0.00 1.33 
2.78 0.00 
2.31 0.46 
O.JO 0.45 
o.oo o.oo 
0.10 o.os 
o.oo O.DO 
o.1i:; 0.03 
o.oo o.oo 

1.62 1.32 

6.25 0.50±0.76 
2.os 0.17±0.37 
5.33 1.33±1.37 
0.67 0.17±0.37 
l. 39 l. 00±1. 53 
l. 39 l. 00±1. 41 
0.37 0.81±1.21 
o o 
o.os 0.50±0.50 
o o 
0.09 1.00±1. 41 
o o 

l. 47 

El ajuste al modelo lag-lineal de las curvas de 

sobrevivencia resultó ser altamente significativo y explica el 

94% de la devianza total (Tabla 5). Las variables más 

importantes fueron el tiempo y la densidad, que explican junto 

con su interacción el 92% de la devianza. Debido a que las 

frecuencios de sobrevivencia son funciones que decrecen 

monotónicamente con el tiempo, era esperable que éste explicara 

la mayor parte de la devianza {56% en el modelo), en tanto que su 

componente cuadrático tuvo poco peso ya que explicó solamente el 

0.5% de la devianza. 
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Tabla s. Análisis de devianza para las curvas de 
sobrevivencia en plántulas de Neobuxbaumia tetetzo. 

FUENTE JP g.l. r• 

TIEMPO 188,642 1 0.5610 
DENSIDAD 116,257 5 0.3457 
TRATAMIENTO 2,091 1 0.0062 
PE!IDIE!ITE 6 1 0.00002 
TIEMPO' 1,563 1 0.0046 
DENS.•TIEM. 7,127 5 0.0212 
DENS. *TIEM.' 859 5 0.0026 

ERROR 19. 737 460 

TOTAL 336,282 479 

Total del Modelo: 316~545 (r' = 0.9413) 

Los modelos obtenidos para cada uno de los tratamientos se 

muestran en la Tabla 6 y se representan graf icamente en la Figura 

10. En cada ecuación se tiene tanto el componente lineal (d) 

como el componente cuadrático (e). También se observa que la 

mortalidad depende de la densidad inicial, ya que los valores de 

las pendientes disminuyen conforme aumenta la densidad inicial. 

El nivel de exclusión sólo afectó a la ordenada al origen, siendo 

siempre mayor en aquellos tratamientos en los que se excluyeron 

los herbivoros. 
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Tabla 6. Modelos teóricos de sobrevivencia en función 
de las densidades iniciales y el nivel de exclusión 
al que se encuentren sometidas las cohortes. 

Tratamientos a dt + et• 

-------------------------------------------------------
Oens.1 Nt el. 618 - 0.01122 t + 0.000028 t• 

E 
X Dens.2 Nt e2. 824 - 0.02058 t + 0.000050 t• 

e 
L Oens.3 Nt e4.334 - 0.03946 t + 0.000095 t• 

u 
I Oens.4 Nt 8 5.353 - 0.06319 t + 0.000158 t• 

D 
A Oens.5 Nt e6. 655 - o.06332 t + 0.000138 t• 

s 
Dens.6 lit 8 7. 377 - 0.06163 t + o. 000110 t• 

Dens.l Nt 81. 731 - 0.01291 t + 0.000030 t• 

E 
X Dens.2 Nt 8 2.624 - 0.03740 t + 0.000101 t• 

e 
11 L Dens.3 Nt e4.200 - 0.03847 t + 0.000094 t• 

o u 
I Dens.4 lit e5·329 - 0.08236 t + 0.000216 t• 

D 
A Dens.5 lit e6.338 - 0.09233 t + 0.000237 t• 

s 
Dens.6 lit e 7 .118 - 0.07173 t + o. 000134 t• 
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Figura 10. Curvas teóricas de sobrevivencia en 
plántulas de Neobuxbaumia tetetzo para cada una 
de las densidades estudiadas. 

Crecimiento Qg plantas ~ densidad. 

El factor que mayor influencia ejerce en el crecimiento de 

Neobuxbaumia tetetzo es la orientacion de la pendiente sobre la 

cual medran los individuos. Este hecho es muy notorio ya que en 

las pendientes que miran al sur los incrementos en altura llegan 

a duplicar los valores máximos alcanzados por los individuos en 
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la pendiente norte (Figura 11). Por otro lado, es en la 

pendiente sur donde se encuentran las mayores densidades, lo cual 

se refleja en los valores que alcanzan los potenciales 

competitivos de la vecindad, siendo más altos en esta pendiente 

que en la norte. Otro elemento que influye sobre la tasa de 

crecimiento absoluto de estos organismos es su talla misma. Las 

mayores diferencias en crecimiento se dan entre los individuos 

que están por debajo del metro de altura y aquellos por arriba de 

esta cota (Figuras 12 a 14), El efecto que ejerce el vecindario 

sobre el crecimiento individual en H.:. tetetzo es negativo, esto 

es, a medida que aumenta el nOmero y tamaño de los vecinos 

conespecificos hay un menor crecimiento del organismo. Para 

describir el efecto que ejerce el vecindario sobre el crecimiento 

de cada planta se ajustó un modelo no lineal que está dado por 

una función cuadrática del tipo: Y= Ymáx e-bX•. 

El modelo cuadrático aceptado como significati~o (F = 58.6, 

p< 0.001, rª = 0.486) incluye los factores correspondientes a la 

orientacion de la ladera y la clase da tamaño de los individuos, 

y se describe mediante la ecuación: 

y = e (0.095 - 0.1461 .• P.c.• + 0.97 LAD.s. + 1.32 CL2 + 1.5 CL3) 

donde: Y Incremento en altura. 

e Número e= 2.71828183 

P.C. Potencial Competitivo del Vecindario. 

LAD.S.= Ladera Sur. 

CL2 

CL3 

Clase o categoría 

Clase o categorla 
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Las variables LAD.S., CL2. y CL3 son variables binarias, i.e. 

toman valores de o o 1 dependiendo de la curva que se quiera 

describir (ej. la curva para la categoria 2 en la ladera norte 

tomarla los valores binarios o para lavar. LAD.S., 1 para CL2. y 

para CL3.). 

En la Tabla 7 se dan los valores del análisis de varianza 

para el modelo cuadrático y en la Tabla 8 la magnitud de los 

coeficientes de determinación (r 2 ) para cada una de las variables 

del modelo. Es claro que las dos variables que tienen mayor peso 

en el crecimiento de esta cactácea son el factor microambiental 

(orientación de la pendiente) y el tamaño mismo del individuo. 

S6lo un pequefio pÍ:)rcehtaje de la variación (el 6%) es explicada 

por el potencial competitivo del vecindario pero es una fuente 

estadlsticamente significativa. 

Tabla 7. An~lisis de varianza para el modelo de 
crecimiento en función del potencial competitivo 
del vecindario. 

FUENTE SUM.CUAD. G.L. CUAD.MED. RAZON F 

CLASE DE 
TAMAllO 1313. o 2 656.5 37.1 

LADERA 1428. 3 1 1428. 3 80.7 

POTENCIAL 
COMPETITIVO 362.2 1 362.2 20.5 

ERROR 3282.5 185 17. 7 

------------------------------
TOTAL 6386.0 189. 
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Tabla a. Coeficientes de determinación para las variables 
involucradas en el modelo cuadrático que describe el 
efecto de la vecindad en el crecimiento de Neobuxbaumia 
tetetzo. 

VARIABLE 

CLASE DE TAMAflO 
LADERA 
POTENCIAL COMPETITIVO 

MODELO 
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Figura 11. Valores observados del efecto del Potencial 
Competitivo del Vecindario sobre el crecimiento individual 
en Neobuxbaumia tetetzo. 

(a) Ladera Norte. 
(b) Ladera Sur. 
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Figura 12. Valores observados del efecto del Potencial 
Competitivo del Vecindario sobre el crecimiento individual 
en Neobuxbaumia tetetzo para el intervalo de tamaño de o a 
lm de altura. 

(a) Ladera Norte. 
(b) Ladera sur. 
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Figura 13. Valores observados del efecto del Potencial 
Competitivo del Vecindario sobre el crecimiento individual 
en Neobuxbaumia tetetzo para el intervalo de tamaño de 1.01 
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(a) Ladera Norte. 
(b) Ladera Sur. 
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En la Figura 15 se i.lustran las curvas obtenidas mediante el 

modelo teórico para las dos laderas y las categorías de tamaño 

consideradas, en ella se nota la marcada influencia que ejercen 

cada una de las variables en la respuesta de los individuos. 

2 3 4 5 

Potencial competitivo del vecindario. 

clase 1, N - clase 2, N - - clase 3, N -

clase 1, S - clase 2, S clase 3, S -

Figura 15. curvas teóricas de crecimiento para la cactácea 
Neobuxbaumia tetetzo en función de la orientación de la 
pendiente, clase de tamaño y del Potencial competitivo del 
Vecindario. 
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El modelo estadístico obtenido explica el 49% de la 

variación de los datos, este modelo incluye aparte del potencial 

competitivo, dos fuentes de variación más que son la ladera sobre 

la que crece el individuo y la clase de tamaño a la que 

pertenece. La orientación de la pendiente y el tamafio del 

individuo son fuentes que explican la mayor parte de la variación 

en crecimiento apical, poco más del 20% cada una de ellas (Tabla 

8). El efecto del vecindario sobre el crecimiento solamente 

explica el 6% de la varianza, no obstante, es una fuente de 

variaci6n altamente significativa (Tabla 7) y por lo tanto de 

importancia. 

DISCUSION Y CONCLUSIONES 

Y el terrón más pequefio de esa tierra es más 
complicado que todas mis fórmulas. 

M. Yourcenar. 

No es por su naturaleza, ni por una cualidad propia 
a lo viviente que los fenómenos de la biología sean 
más complejos que los de la fisica. 
su complejidad se debe a la imposibilidad de aislar 
los fenómenos. 

F. Jacob. 

Essentia non sunt multiplicanda praeter necessitatem. 
w. occam. 

Estructura .Q.g tamaños y densidad 

Se conoce poco acerca de la regulación de 'las poblaciones 

vegetales en la naturaleza. Mucho del conocimiento está basado 

en inferencias hechas a partir de la observación de rodales 
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naturales con diferentes densidades y, en contraste, pocos han 

sido los estudios en los que la densidad se ha manipulado 

experimentalmente (Ehleringer, 1984; Fowler, 1986b). 

Los estudios descriptivos sólo pueden proveer de evidencia 

circunstancial acerca de la densodependencia, debido a que los 

efectos del sitio pueden confundirse con los de la densidad. 

Cuando estos estudios descriptivos incluyen un factor demográfico 

detallado la evidencia circunstancial de densodependencia llega a 

ser fuerte. No obstante, siguen existiendo fuentes de variación 

y cuantificar su magnitud en el tiempo y el espacio seguirá 

siendo dificil. Por lo anterior se ha hecho cada vez más notorio 

que para una demostración y cuantificación de los efectos que 

dependen de la densidad se requiere manipular o perturbar las 

poblaciones naturales (Antonovics y Levin, 1980) . 

Existen fuertes limitaciones en los estudios descriptivos, 

el simple análisis de la estructura demográfica no es ~ .§.Q 

concluyente, debido a la existencia de factores históricos 

(manejo de la tierra en el pasado, catástrofes, eventos 

microambientales cíclicos) que desconocemos y pueden ser las 

causas de que las subpoblaciones observadas presenten la 

estructura actual. sin embargo, aportan evidencia de la posible 

presencia de procesos densodependientes sin que sea necesario 

perturbar. Los resultados de la comparación de estructura de una 

población de Neobuxbaumia tetetzo creciendo en condiciones 

naturales muestran que podrian existir dichos procesos. También 

se detectó que el factor ambiental produce diferencias en las 

densidades de las dos subpoblaciones analizadas, aquellas de las 

dos pendientes más contrastantes. Las densidades poblacionales 
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del tetecho son mayores en las pendientes que miran al- sur y 

menores en las orientadas al norte. 

En las zonas cercanas a cada uno de los trópicos y en 

latitudes mayores, las diferencias microclirnáticas entre laderas 

norte y sur son las de mayor contraste. En el hemisferio norte 

las laderas que ven al sur son las que reciben la mayor cantidad 

de radiación solar a lo largo del año, en tanto que las que miran 

al norte reciben menos radiación. Esto trae como consecuencia el 

qUe exi~tan diferencias marcadas en la humedad y en la marcha 

diaria de temperatura entre estos dos sitios, lo cual influye en 

las especies vegetales que los ocupan (Smith, 1980). Steenbergh 

y Lowe (1983) encontraron que existen diferencias notables en 

densidad y estructura en las poblaciones de saguaro {Carnegiea 

gigantea), dadas entre laderas norte y sur. Estas diferencias 

debidas al efecto de ladera son más acentuadas que aquellas que 

se dan entre habitats diferentes con topografías similares aunque 

con climas diferentes. Es decir, hay una mayor similitud en 

estructura y densidad entre las laderas de cierta orientación en 

dos sitios con climas distintos que la que se da entre laderas 

opuestas en un mismo lugar. 

Para el tetecho, por otra parte, encontramos además que la 

ladera con orientación norte presenta indicios de perturbución, 

las frecuencias de los intervalos de tamaño intermedios son 

menores que las de los superiores {Figura 4), lo cual no resulta 

compatible con la idea de una estructura piramidal, presente en 

poblaciones con estructura estable de edades o tamaños. No 

obstante, es riesgoso asegurar que dicha disminución se deba 

efectivamente a eventos de perturbación, ya que también podría 

73 



deberse a un error si el tamafto de una muestra no fuera 

suficiente, o bien, a que la dinámica propia de la subpoblación 

que crece en laderas con esta orientación presente ciclos en los 

que lapsos de varios años con baja probabilidad de 

establecimiento sean seguidos por otros con alta probabilidad. 

Patrones Qg distribución 

El análisis de los patrones de distribución sugieren, en 

oposición a los resultados del estudio de la estructura de 

tamaños, la no existencia de factores que dependen de la 

densidad. Los resultados muestran la presencia de patrones 

espaciales agregados a todo lo largo del desarrollo de estos 

organismos, sin importar el sitio donde crezcan, ni las 

densidades poblacionales promedio. 

No obstante la contradicción, es posible explicar este 

comportamiento con base en la dinámica de esta cactácea dentro de 

la comunidad, principalmente a través de su dinámica de 

establecimiento y el grado de competencia que se da entre los 

individuos de la misma especie. 

La agregación puede deberse a propagación vegetativa o a 

heterogeneidad ambiental (Philips y MacMahon, 1981), en 

particular para ~ tetetzo se enciontró que los patrones de 

agregación no son debidos a propagación vegetativa, ya que hasta 

el momento no han sido reportado casos de clonación en 

condiciones naturales para la especie, ni nosotros hemos 

detectado este fenómeno. En cambio, la comunidad donde crece 

esta cactácea presenta un claro ambiente en mosaicos a nivel 

microambiental, sobre todo si es vista desde la perspectiva del 
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tamafio de plántulas en general. Estos mosaicos o parches están 

constituidos por zonas sombreadas por debajo de las especies 

arbustivas y arboreas, embebidas en una matriz de suelo donde la 

radiación solar incide directamente. El periodo de 

establecimiento del tetecho es el más frágil respecto a la 

tolerancia de temperaturas extremas y limitaciones hldricas (o 

estrés hldrico), por lo que su dinámica de establecimiento está 

condicionada a encontrar sitios donde pueda evadir, más que 

resistir las limitaciones impuestas por el ambiente. Las copas 

de arbustos aportan sombra y consecuentemente una disminución 

importante en el nivel de radiación que alcanza el piso, lo cual 

se traduce en una menor temperatura y mejores condiciones para el 

balance hldrico de una planta. El fenómeno de establecimiento 

por debajo de la copa de especies arboreas y/o arbustivas se 

conoce como nodricismo y ha sido estudiado por distintos autores, 

principalmente en las regiones áridas del planeta (Engelrnan, 

1859; Shreve, 1931¡ Steenbergh y Lowe, 1976¡ McAuliffe, 1984, 

1988: Valiente-Banuet, 1991c). 

El patrón de distribución espacial tan agregado que presenta 

Neobuxbaurnia ~ está relacionado con la presencia de plantas 

nodrizas y a la protección que ellas brindan a la alta radiación. 

La evidencia proviene del estudio que efectuaron Valiente-Banuet 

y Ezcurra {en prensa, ver Valiente-Banuet 199lc), quienes 

encontraron una sobrevivencia del 0% para plántulas de 

Neobuxbaurnia tetetzo sembradas por fuera de nodrizas o de sombra 

artificial en tanto que la sobrevivencia por debajo de cualquiera 

de las dos fuentes de sombra fue de hasta el 30%. 
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No se ha realizado todavia un estudio demográfico detallado 

en el cual se sigan cohortes con distintas densidades a lo largo 

del tiempo pero, aparentemente, no existe una marcada mortalidad 

densodependiente después del periodo de establecimiento que junto 

con los bajos niveles de competencia intraespecif ica podria 

explicar el porque de la 'retención' del patrón agregado. 

Sobrevivencia Q.g plántulas 

La productividad promedio anual en una población de saguaro 

(~ gigantea) ubicada en el Saguaro National Monument, 

Arizona, fue estimada por steenbergh y Lowe (1977) en 40.4 

millones de semillas por hectárea, cantidad equivalente a 4040 

semillas¡ma. Estos mismos autores obtienen una germinación en el 

campo para esta catácea columnar de aproximadamente el 60%, es 

decir, se esperarla que emergieran alrededor de 2400 

plántulas/roª, cantidad que en escala logarltmica es muy cercana 

al valor del promedio de los logaritmos de las dos cantidades 

extremas utilizadas en el experimento. 

Steenbergh y Lowe (1983) piensan que tanto los factores 

densodependientes como los densoindependientes son importantes 

durante los primeros años de vida del saguaro, mientras que para 

las siguientes edades sólo la mortalidad densoindependiente es 

relevante. Estos autores reportan que las muertes del saguaro 

resultan de una variedad de causas bióticas y abióticas, y que su 

importancia relativa varia con la estación, diferencia de 

hábitats, tamaño y forma del tallo. Opinan también que el papel 

e importancia de los factores especificas de mortalidad cambia 

con el desarrollo y crecimiento de la planta, esto es, la 
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vulnerabilidad a los factores específicos está relacionada con el 

tamaño (edad) de los individuos. 

En el saguaro los factores densodependientes son los de 

mayor importancia durante el primer año de vida ya que dan cuenta 

de la mayor proporción de muertes en las plántulas y es a partir 

del segundo año de vida que estos factores dejan de ser 

importantes (Steenbergh y Lowe 1977, 1983). La esperanza de vida 

que tiene una planta de saguaro durante su primer año es muy baja 

(gx = 0.68), alcanzando sobrevivencias de tan sólo el ~1.J% al 

termino del año, es decir, hay una probabilidad de muerte cercana 

al 99%. Estos datos concuerdan con el comportamiento de 

Neobuxbaumia tetetzo ya que la mortalidad porcentual promedio que 

se obtuvo fue de ~98.5%, tras once meses de seguir a la cohorte 

experimental. En el tetecho también hubo un factor de mortalidad 

importante debida a los herbivoros, pero éste sólo actuó durante 

las primeras cuatro semanas y no es, como en el caso del saguaro, 

el de mayor importancia durante primeros meses de vida'de las 

plántulas. Steenbergh y Lowe (1977) concluyen que u de los miles 

de plántulas de saguaro que emergen cada verano, casi todas están 

destinadas a desaparecer dentro del primer año de vida. La 

mayoría de las plántulas, suculentas y débilmente enraizadas, son 

consumidas o arrancadas por animales forrajeros, o mueren debido 

a la sequia o al frie invernal u, En el tetecho la mortalidad 

densodependiente se da primordialmente por competencia 

intraespecífica más que por herbivoría o por una respuesta 

funcional de los herbívoros. Las causas de la competencia pueden 

deberse a que los niveles· de apiñamiento determinan el rápido 

agotamiento de algún(os} recurso(s), o también a que las 
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plántulas son muy vulnerables y existe solamente un número muy 

reducido de sitios seguros, lo cual determina que se dé una 

competencia por la ocupación de dichos sitios. 

Todav1a no se tiene completa la primera aproximación a la 

demografia de esta planta, pero se puede decir que la esperanza 

promedio de vida para las plántulas de tetecho es muy reducida. 

La disminución más drástica se presenta entre la primera y octava 

semanas después de haber emergido, concordando con el patrón 

observado en el saguaro que reportan Steenbergh y Lowe {1983) de 

seis semanas, como promedio de vida, para las plantas en este 

estadio. Los resultados de los análisis de la varianza y del 

análisis hecho mediante el ajuste a una curva con modelos 

lineales generalizados coinciden en sefialar la importancia que 

tiene la densidad en la mortalidad de las plántulas. En el 

análisis de la varianza la mayor variación, al eliminar el 

tiempo, es explicada por la densidad y el nivel de exclusión. En 

tanto que en el ajuste al modelo lag-lineal las variables que 

explican más son el tiempo, la densidad, la interacción densidad

tiempo y el nivel de exclusión. El efecto de la densidad es 

negativo y éste aumenta a medida que aumenta la densidad inicial, 

i.e. existe una mortalidad dependiente de la densidad, la cual se 

refleja en el aumento que presentan las pendientes de las curvas 

conforme la densidad inicial aumenta {ver modelos en Tabla 6 y 

curvas en la Figura 10). 

El efecto densodependie~te en el periodo de establecimiento 

es muy importante y está claramente demostrado por los 

experimentos efectuados en este trabajo. Sin embargo, la 

presencia de un factor de mortalidad densoindependiente abate las 
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proporciones a números tan bajos que después de diez meses el 

tamaño de muestra resulta insuficiente para detectar efecto 

alguno, ya que la deriva estadistica es muy acentuada. Lo 

anterior se podria superar si se tuviera un mayor número de 

réplicas, lo qt1e nos asegurarla una muestra mayor en la que los 

efectos de la deriva estadística fueran despreciables. 

Efecto Q.g_ g ~ sobre fil crecimiento 

La competencia intraespecifica y la densodependencia están 

claramente ligadas, siempre que se dé competencia intraespecifica 

su efecto sobre la mortalidad y/o la fecundidad dependerá de la 

densidad. En plantas y otros organismos sésiles la intensidad de 

la competencia intracspec1fica que experimenta un individuo no 

está determinada realmente por la densidad (entendida como número 

de individuos por unidad de volumen o área), sino que el 

individuo está afectado por el nivel de apiñamiento al cual está 

sometido y por la magnitud con que es inhibido por sus vecinos 

inmediatos, esto es, la competencia por recursos no es con todos 

los miembros de la población sino sólo con aquellos individuos 

que le rodean cercanamente (Harper, 1964, 1977; Antonovics y 

Levin, 1980; Begon Harper y Townsend, 1986). 

Se ha señalado a la competencia, particularmente a la 

interferencia, como un factor importante en el control de la 

estructura y composición de las poblaciones y comunidades 

vegetales (Harper, 1977). Sin embargo, no existe a la fecha un 

consenso en la metodologla a ser usada para su estudio 

(Antonovics y Levin, 1980; Silander y Antonovics, 1982). 

La gran rnayoria de los estudios han evaluado el efecto de la 

79 



densidad promedio sobre la producción y desempeño de las 

poblaciones vegetales, asumiendo que la densidad provee de una 

medida adecuada del estado de las poblaciones (de Witt, 1960; 

Schutz y Brim, 1967). Tal aproximación no considera las 

variaciones entre individuos ni el hecho, arriba mencionado, de 

que las interacciones dependen m~s bien de la proximidad Y el 

comportamiento de las plantas vecinas. Al ignorar las 

interacciones a nivel individual, los mecanismos de la 

competencia pueden ser obscurecidos debido a 9ue existen por lo 

menos tres elementos a considerar: 

i) Casi todas las especies pasan a través de cierto número de 

estadios a lo largo de su ciclo de vida. Dichos estadios pueden 

estar influidos por factores muy distintos. Por lo tanto es 

necesario su reconocimiento para que puedan o no ser tratados de 

manera distinta en un estudio ecológico. 

ii) Dentro de un mismo estadio, o donde no existen estadios 

separados, los individuos usualmente difieren en 'calidad' (i.e. 

tamaño, cantidad de reservas almacenadas, capacidad competitiva). 

iii} Existen variaciones del ambiente en el espacio y en el 

tiempo, por lo cual no todos los individuos están sometidos a las 

mismas condiciones. 

Silander y Pacala (1985) apuntan que " es dificil examinar 

las consecuencias evolutivas de la interferencia sin enfocarse al 

comportamiento y respuesta a nivel de individuo ... Los estudios 

de análisis de vecindad ofre~en un buen número de ventajas 

respecto al enfoque de la producción poblacional promedio, debido 

a que considera la forma en que una planta 'focal' es afectada 

por la cantidad, calidad y arreglo en el que se disponen sus 
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vecinos. Por tanto, evalúa de forma más precisa la competencia. 

Una gran cantidad de estudios emp1ricos han mostrado la 

importancia que tiene la densidad local en la sobrevivencia 

crecimiento y reproducción de los individuos (Harper 1977). 

Análisis del vecino más cercano han sido utilizados con este fin· 

(Pielou, 1960, 1961; Yeaton y Cody, 1976; Yeaton, Travis y 

Gilinsky, 1977; Gutiérrez y Fuentes, 1979; Hickman, 1979). 

Algunos investigadores, sobre todo agrónomos, han adoptado el uso 

de pollgonos para analizar los efectos del apiñamiento local 

sobre el rendimiento de las plantas (Mead, 1966; Liddle, Budd y 

Hutchings, 1982; Mithen, Harper y Weiner, 1984), pero estos 

pollgonos ~an resultado ser malos predictores en algunos de estos 

estudios experimentales. Los inconvenientes principales de este 

método son: {i} nada más considera a los vecinos de poligonos 

adyacentes y (ii) para la construcción de lo polígonos siempre se 

torna la mitad de la distancia entre individuos adyacentes, 

asumiendo que no existen diferencias cualitativas entre ellos. 

La aproximación alternativa es el uso de un indice de 

cornpetenciQ que varia dependiendo de la calidad y cantidad de 

vecinos dentro de la vecindad de un individuo. Los pioneros en 

este enfoque fueron Mack y Harper (1977), quienes .estudiaron la 

interferencia en plantas anuales en dunas de Gales. Ellos 

definen el vecindario de una planta como un circulo de radio fijo 

y desarrollan un indice de interferencia para dicho vecindario; 

indice que incluye tres componentes: a) biomasa de los vecinos, 

b) distancia a los vecinos y c} patrón de distribución. 

Algunos otros estudios siguiendo el enfoque de Mack y Harper 

han obtenido buenos resultados, por ejemplo Weiner (1982) explica 

81 



hasta un 80% de la variación en la producción de semillas en base 

al nümero y especie de los individuos existentes dentro de la 

vecindad de un sujeto. Silander y Pacala (.QR. cit.) son capaces 

de explicar hasta el 70% de la variación en sus datos de 

fecundidad al incluir en su indice de apiñamiento, o indice 

competitivo, el número y distribución espacial dentro de la 

vecindad de cada individuo. 

A partir de los resultados obtenidos podemos decir que el 

factor de mayor peso en la determinación del crecimiento apical 

en lL_ tetetzo es el microambiental, ya que en general las plantas 

que crecen en la ladera sur lo hacen mucho mejor que las que lo 

hacen en la norte. La diferencia existente entre individuos es 

también un elemento importante, ya que la tasa de crecimiento 

depende mucho de la categoria de tamaño en la cual se encuentre 

el organismo, presentándose tasas de crecimiento absoluto mucho 

menores en aquellos individuos por debajo de l m de altura, que 

en aquellos de tallas superiores. Uno de los efectos que 

dependen de la densidad, la competencia intraespecifica, juega un 

papel determinante, debido a que define un umbral por encima del 

cual el individuo no puede crecer. 

El crecimiento, según los resultados obtenidos por H. Nüñez 

(comunicación personal}, señalan que éste es discontinuo en el 

tiempo y se da solamente en la época de mayor bonanza del recurso 

limitante que es el agua. Este periodo coincide con el tiempo en 

el que el sol se encuentra justo algunos grados por encima de la 

latitud donde se ubica Zapotitlán y es cuando la ladera norte 

recibe mayor radiación que laS otras. Lo anterior podria 

explicar el porqué de las menores tasas de crecimiento en la 
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ladera norte respecto a la sur, ya que la época en el que los 

tetechos crecen se presentan en la ladera sur mejores condiciones 

para el crecimiento, aún cuando ésta sea la que recibe mayor 

radiación durante las restantes épocas del año, 

Los resultados presentados en este trabajo concuerdan con 

aquellos obtenidos por McAuliffe y Janzen (1986), quienes 

reportan que el 11% de la variación en el crecimiento apical de 

~. gigantea es explicado por la variable 'influencia potencial 

del vecindario 1 • Ellos definieron la influencia potencial del 

vecindario corno una función aditiva del cociente de dos 

variables: los tamaños de cada individuo y sus distancias al 

individuo focal, i.e. ~ [Alturai /Distancia ali focal). 

Para el caso del tetecho existe cerca de un 50% de la 

variación no explicada por el modelo. Gran parte de este error 

podria eliminarse si extrajéramos mayor cantidad de información 

del sistema estudiado, ya que probablemente exista algún efecto 

del arreglo espacial de los individuos conespec1ficos dentro de 

la vecindad, asi como una influencia debida a los vecinos 

pertenecientes a otras especies; también pueden estar influyendo 

otros factores tales como los cdáficos y los microtopográficos, 

que no han sido considerados en este estudio. 

En plantas de tetecho por arriba de los 10 cm, el 

crecimiento está influido por un factor que depende de la 

densidad. El mejor modelo que se obtuvo para describir el 

crecimiento de este organismo fue un modelo cuadrático. Este 

modelo refleja la importancia que tienen otros factores que no 

dependen de la densidad: la ladera donde crecen y la categor1a de 

tamaño a la que el individuo pertenece, que tienen un mayor 
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peso en la determinación del incremento en altura. Por 

consiguiente, podemos concluir que existe un componente en el que 

interviene la densidad, o más exactamente: 'el apiñamiento 

intraespec1fico', el cual afecta negativamente el rendimiento de 

los individuos; pero dicho componente es de menor importancia que 

otros factores que no dependen de la densidad (las diferencias en 

tamaño y el microclima). Este hecho explica el porqué no existe 

una tendencia muy marcada al cambio del patrón agregado que 

presenta esta especie a lo largo de su ciclo de vida, aunque aün 

falta evaluar el efecto de la vecindad en la sobrevivencia y 

fecundidad de la especie. 

~ importante g densodependencia gn Neobuxbaumia tetezo? 

La aparente contradicción de los resultados del primer par 

de enfoques metodológicos se puede explicar haciendo uso de la 

evidencia aportada por los experimentos aqu1 realizados, asi como 

del conocimiento que se tiene acerca de la dinámica de la 

comunidad, en particular aquella que se da entre el tetecho y su 

principal planta nodriza. 

De los resultados obtenidos en el análisis de la estructura 

de tamaños dependiendo de la densidad, quiero hacer mención 

particular de aquel en el que analizamos las diferencias entre 

muestras densas y ralas en injividuos adultos (Tabla A6 y Figura 

6) . El examen indica que hay una segregación entre plantas 

adultas y aquellos estadios inmaduros. Se puede pensar en cuatro 

razones para explicar los resultados anteriores: i) que exista 

una competencia intraespec1fica muy fuerte entre los organismos 

adultos y que el resultado de dicha competencia redunde en una 
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disminución drástica en la fecundidad de los individuos. ii) sin 

importar cómo influye la competencia sobre la fecundidad de los 

individuos adultos, en los sitios donde el apiñamiento de éstos 

es grande, la causa de la segregación entre organismos juveniles 

y adultos se deberla a que no existe el espacio y/o las 

condiciones requeridas por las plántulas para su establecimiento. 

iii) que se presente una dispersión no aleatoria, de las semillas 

por parte de animales, a cierta distancia de las plantas 

progenitoras. iv) que la probabilidad de sobrevivencia de las 

plántulas disminuya a medida que las semillas germinen más cerca 

de los padres, lo cual bien podr1a deberse a un efecto del patrón 

de forrajeo de los herb1voros. 

En el saguaro se ha encontrado que su establecimiento está 

fuertemente restringido a áreas por debajo de las copas de 

árboles y arbustos, denominados plantas nodrizas , las cuales 

"protegen" a las plántulas de la fuerte radiación, heladas, 

depredación y daño mecánico (Steenberg y Lowe, 1977, 1983; Turner 

et al., 1966; Nobel, 1980; Franco y Nobel, 1989). 

Al haber una .determinante ambiental muy marcada que 

restringe el establecimiento de esta planta a sitios por debajo 

de las copas de árboles y arbustos, las plántulas de una o varias 

cohortes consecutivas se establecen solamente en estos mosaicos, 

que son relativamente áreas pequeñas, y alcanzan altisimas 

densidades. El patrón resultante es marcadamente agregado, la 

mortalidad densodependiente que se presenta durante las primeras 

semanas de vida abate fuertemente las densidades de plántulas 

germinadas, pero a otra escala de tiempo, plántulas de cohortes 

posteriores se seguirán estableciendo bajo la misma nodriza. El 
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estudio de los patrones espaciales se hizo considerando plántulas 

por arriba de los 3 cm, las cuales pueden tener edades de tres a 

cinco años (Nuñez, en preparación), y abarca rangos en los que 

las plantas pasan un buen número de años. Por lo tanto es 

factible que habiendo una mortalidad densoindependiente muy 

acentuada en cada cohorte, las pocas plántulas que se reclutan 

a~o con año no interfieran entre sl y ocasionen la alta densidad 

observada por debajo de las plantas nodrizas. Este patrón de 

distribución agregado se mantiene para todas las clases y aunque 

nunca pasa de éste a otro aleatorio, y mucho menos a uno regular, 

la agregación disminuye a medida que las plantas pasan de una 

categoría inferior a otra superior. Esta tendencia a conservar 

el patrón adquirido durante los primeros años por conjuntos de 

cohortes bajo plantas nodrizas, no se contrapone con aquellos 

resultados del experimento del efecto de la vecindad sobre el 

desempeño individual, que indican la existencia de un proceso 

densodependiente que es significativo pero no demasiado intenso a 

densidades promedio (Figura 15 y Tabla B) . Lo cual quiere decir 

que la competencia intraepeclfica no es lo suficientemente 

intensa como para aclarear la población y borrar la impronta del 

proceso de establecimiento. 

Por otro lado, se han encontrado evidencias de interacción 

competitiva entre el saguaro y una de las especies nodrizas 

(Vandermeer, 1980; McAuliffe, 1984). La facilitación del 

establecimiento de los cactus seguida por una relación 

competitiva podrla desembocar en un proceso de sucesión o ciclo 

de ocupación en cualquier punto particular del área; a su vez 

dicha interacción podrla explicar el comportamiento oscilatorio a 
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nivel poblacional entre el saguaro y la nodriza con las que más 

frecuentemente se asocia: el palo verde (Cercidium microphylurn). 

McAuliffe (.QQ. cit.) concluye que la proximidad de los saguaros 

conduce a una disminución del vigor de las nodrizas y 

aparentemente contribuye de manera sustancial en la mortalidad de 

éstas. 

Valiente-Banuet, fil:. al· (199la) encontraron indicios claros 

de un patrón de reemplazamiento entre Neobuxbaumia tetetzo y la 

planta nodriza Mimosa luisana, al presentarse la facilitación del 

establecimiento de la cactácea por parte de la nodriza, para que 

luego se dé un reemplazamiento de esta última por la primera. 

Sugieren que debido al sistema radicular poco profundo del 

tetecho, el cual no va más alla de los JO cm, y a la capacidad 

que tienen de formar en pocas horas una malla densa de raicillas 

de lluvia, estas cactáceas podr1an ser capaces de interceptar el 

agua del suelo antes de que penetre hacia las zonas más 

profundas, lugar donde se localizan las ra1ces de la planta 

nodriza ~ luisana y que sea éste el factor de competencia entre 

ambas especies. 

Este viraje en la relación nodriza - planta nodriceada en la 

que se pasa de un comensalismo a una interacción de competencia 

no sólo ha sido reportado para el saguaro (Vandermeer, 1980; 

McAuliffe, 1984) y el tetecho (Valiente-Banuet gJ; 2.!., 199la) 

sino también para otras dos especies de Opuntia (Yeaton, 1978; 

Yeaton y Romero-Manzanares, 1986). 

El fenómeno de nodricismo se da de manera universal en las 

zonas áridas y semiáridas (Fowler, 1986a; McAuliffe, 1988; 

Valiente-Banuet gt. 21., 199lb). El medio está constituido, para 



muchas de las especies vegetales que habitan en estas zonas, por 

mosaicos, algunos con plantas perennes debajo de las cuales ellas 

pueden establecerse, y otros con suelo desnudo donde solamente se 

establecen plantas que no requieren de nodrizas. Si en estos 

mosaicos las
1

relaciones nodriza - planta nodriceada siguen 

diferentes dinámicas, entonces los mosaicos vegetacionales serán 

todavia más complejos ya que podrian presentarse distintos 

estadios simultáneamente en el desarrolo de dichas relaciones en 

un espacio relativamente grande, lo cual inf luir1a en gran medida 

sobre la estructura de la comunidad. Esta idea ha sido sugerida 

y explorada por McAuliffe (1988) al modelar mediante cadenas 

Markovianas distintas comunidades desérticas de norte América. 

El comportamiento de cambio en la relación nodriza-planta 

nodriceada en el tetecho explica el porqué de la división entre 

dos grandes grupos de clase de tamaño (adultos y plántulas-

juveniles), ya que en los sitios donde existe una alta densidad 

de organismos adultos no existen prácticamente plantas nodrizas, 

y en aquellos lugares donde se localizan las nodrizas existen 

también gran cantidad de juveniles reclutados bajo sus copas en 

tanto que los tetechos adultos son muy escasos. De ~qui 

concluimos que la diferencia en estructura de tamaños entre 

muestras ralas y densas es resultado de la presencia de un 

ambiente en mosaico; y más que el producto de una competencia 

intraespecifica, es producto de una variación en la relación que 

sostienen con la(s) especie(s) nodriza. Dicha dinámica de la 

población de tL_ tetetzo explica también los patrones de 

distribución encontrados en las diferentes clases de tamaño 

consideradas. 
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Al?ENDICE 

Tabla Al. Comparación de la distribución de tamaños entre 
laderas mediante una prueba de Q. LN = Ladera Norte; 
LS = Ladera sur. 

Inter- ESPERADOS Tabla de Q Resid. Ajust. 
valo. Eij ELN ELS Lad.N Lad.S Lad.N Lad.S Lad.N Lad.S 

o-.05 49 7 42 18.25 30.75 -13.42 26.20 -3.39 3.39 
.05-.10 84 21 63 31. 29 52. 71 -16.75 22.47 -2.40 2.40 
.10-.15 69 16 53 25.70 43.30 -15 .17 21. 44 -2.49 2.49 
.15-.30 133 37 96 49.54 83.46 -21.61 26.89 -2.38 2.38 
.30-.60 14 2 46 96 52.90 89.10 -12.05 14. 32 -1.27 l. 27 
• 60-1. o 77 35 42 28.68 48. 32 13 .93 -11. 77 l. 54 -l. 54 
l.0-1.5 66 30 36 24.59 41. 41 11.94 -10.09 l. 42 -l. 42 
l.5-2.0 40 16 24 14.90 25.10 2.28 -2.15 o. 37 -o. 37 
2.0-2.5 48 17 31 17.88 30.12 -l. 72 l. 79 -0.27 0.27 
2.5-3.0 43 10 33 16. 02 26.98 -9. 42 13. 29 -1.93 l.93 
3.0-4.0 116 50 66 43. 21 72. 79 14. 59 -12. 92 l. 37 -l. 37 
4.0-5.0 111 48 63 41. 35 69.65 14. 32 -12.64 l. 37 -l. 37 
5.o-6.o 115 66 49 42. 84 72 .16 57.05 -37.93 4.69 -4.69 
6.0-7.0 87 39 48 32,41 54. 59 14.44 -12.35 l. 51 -1.51 
7.0-8.0 50 21 29 18. 63 31. 37 5.04 -4. 56 o. 71 -0.71 
8.0-9.0 23 8 15 8.57 14. 43 -1.10 l.16 -0.25 0.25 
9.0-10. 6 2 4 2.24 3.76 -0.44 0.48 -0.20 0.20 

1259 469 790 41. 10 23.61 

.Q total 64. 71 
g. de lib. = 26 (27-1)><(2-l) 
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Tabla A2. Comparación de la estructura de tamaños entre 
muestras ralas y muestras densas para la ladera norte 
mediante una prueba de Q. LND = Ladera Norte Densa; 
L!IR = Ladera norte Rala. 

Inter- n>20 ns20 ESPERADOS Tabla de Q Resid. Ajust. 
vale. L!ID LNR ELN LllD LNR LND LllR LND LNR 

0-.05 6 1 7 4.10 2.90 4.56 -2.13 l. 47 -1. 47 
.05-.10 13 e 21 12.31 e.69 1.41 -1. 32 0.31 -0.31 
.10-.15 12 4 16 9.3e 6.62 5.91 -4.03 l. 35 -1. 35 
.15-.30 23 14 37 21. 70 15.30 2.69 -2.50 0.45 -o. 45 
.J0-.60 J5 11 46 26.97 19. 03 le.24 -12.06 2.5J -2.5J 
.60-1.0 23 12 J5 20.52 14. 4e 5.24 -4.50 o.es -o.se 
l. 0-1. 5 1e 12 JO 17.59 12.41 O.eJ -O.el 0.16 -0.16 
l. 5-2. o 12 4 16 9.3e 6. 62 5.91 -4.0J l. J5 -1. 35 
2.0-2.5 e 9 17 9.97 7.03 -3.52 4.44 -0.99 0.99 
2.5-J.O 6 4 10 5.e6 4 .14 o.2e -0.27 0.09 -0.09 
J.0-4.0 2e 22 50 29. 32 20.6e -2.5e 2.72 -o. 40 0.40 
4.0-5.0 24 24 4e 2e.14 19.e6 -7.65 9.10 -1. 28 l. 2e 
5.0-6.0 Jl J5 66 38.70 27.30 -13.75 17. 39 -2.08 2.08 
6.0-7.0 2J 16 J9 22.87 16.13 0.27 -0.26 0.04 -0.04 
7.0-8.0 11 10 21 12.31 e.69 -2.4e 2.e2 -0.60 0.60 
e.0-9.0 1 7 e 4. 69 3.31 -3.09 10.49 -2.67 2.67 
9.0-10. 1 1 2 1.17 O.eJ -0.32 O.Je -0.25 0.25 

275 194 469 11.9J 15.44 

Q total = 27.J7 
g. de lib. = 16 ( 17-1) (2-1) 
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Tabla AJ. Comparación de la estructura de tamaños entre 
muestras ralas y muestras densas para la ladera sur 
mediante una prueba de g. LSD = Ladera sur Densa; 
LSR = Ladera Sur Rala. 

Inter- n>25 ns2s ESPERADOS Tabla de §. Resid. Ajust. 
val o. LSD LSR I:LN LSD LSR LSD LSR LSD LSR 

o-.05 39 3 42 32.06 9.94 15.29 -7.19 2.59 -2.59 
.05-.10 50 13 63 48.09 14 .91 3.90 -3.57 0.59 -0.59 
.10-.15 44 9 53 40.45 12.55 7. 39 -5.98 1.19 -1.19 
.15-.30 84 12 96 73.28 22.72 22.95 -15.32 2.75 -2.75 
.30-.60 75 21 96 73.28 22. 72 3.49 -3.31 0.44 -0.44 
• 60-1. o 37 5 42 32.06 9. 94 10.61 -6.87 l. 84 -1. 84 
1.0-1.5 24 12 36 27.48 8.52 -6.50 8.22 -1. 40 l. 40 
1.5-2.0 16 8 24 18.32 5.68 -4.33 5.48 -1.13 l. 13 
2.0-2.5 21 10 31 23.66 7.34 -5.0l 6.19 -1.15 l. 15 
2.5-3.0 24 9 33 25.19 7.81 -2.32 2.55 -0.50 0.50 
3.0-4.0 52 14 66 50.38 15.62 3.30 -3.07 0.49 -0.49 
4.0-5.0 46 17 63 48.09 14.91 ·4. 08 4.45 -0.64 0.64 
5.0-6.0 33 16 49 37. 40 11.60 -8.26 10.29 -l. 53 l. 53 
6.0-7.0 32 16 48 36.64 11. 36 -8.66 10.95 -1. 63 l. 63 
1.0-a.o 16 13 29 22 .14 6.86 -10.39 16.60 -2.73 2.73 
8.0-9.0 9 6 15 11. 45 3.55 -4. 33 6.30 -1. 50 l. 50 
9.0-10. 1 3 4 3. 05 0.95 -2.23 6.92 -2.42 2.42 

603 187 790 10.80 32.63 

g_ total = 43.43 
g. de lib. = 16 ( 17-1) (2-1) 
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Tabla A4. Comparación en estructura de tamaños entre Areas 
que presentan y áreas que no presentan al menos un individuo 
"dominante" en la Ladera Norte, mediante una prueba de g. 
c/i = Con individuo mayor a los 7.5 m de altura. s/ i = Sin 
individuo dominante. 

Inter- c/i s/i ESPERADOS Tabla de G Resid. Ajust. 
va lo. >7.5 >7.5 ¡; c/i s/i c/i s/l c/i s/i 

0-.05 1 6 7 3.42 3.58 -2.46 6.19 -1. 84 1. 84 
.05-.10 8 13 21 10. 25 10.75 -3.97 4. 95 -1. 01 l. 01 
.10-.15 6 10 16 7 .81 8.19 -3.17 4.00 -0.92 0.92 
.15-.30 12 25 37 18.07 18.93 -9.82 13.90 -2.08 2.08 
.30-.60 17 29 46 22.46 23.54 -9.47 12.10 -1. 70 l. 70 
• 60-1.5 28 37 65 31. 74 33.26 -7.02 7.88 -1. ºº l. 00 
l. 5-2. o 5 11 16 7.81 8.19 -4.46 6.50 -1.43 1.43 
2.0-2.5 8 9 17 8.30 8.70 -0.59 0.61 -0.15 0.15 
2.5-3.0 5 5 10 4.88 5. 12 0.24 -0.23 0.07 -0.07 
3.0-4.0 22 28 50 24.41 25.59 -4.58 5.05 -o. 72 0.72 
4.0-5.0 29 19 48 23.44 24.56 12.35 -9.76 l. 70 -1. 70 
5.0-6.0 35 31 66 32. 23 33.77 5.78 -5.31 0.74 -0.74 
6.0-7.0 24 15 39 19. 04 19.96 11. ll -8. 57 l. 66 -1. 66 
7.0-8.0 19 2 21 10.25 10.75 23.44 -6.73 3.91 -3.91 
8.0-9.0 8 o 8 3. 91 4. 09 11. 47 o.oo 2.92 -2.92 
9.0-10. 2 o 2 0.98 1.02 2.87 o.oo l. 45 -1. 45 

229 240 469 21. 71 30. 57 

g total 52.29 
g. de lib. = 15 (16-l)x(2-1) 
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Tabla AS. comparación en estructura de tamaños entre áreas 
que presentan y áreas que no presentan al menos un individuo 
11 dominante 11 en la Ladera sur, mediante una prueba de g. 
c/i = Con individuo mayor a los 7.5 m de altura. s/i = Sin 
individuo dominante. 

Inter- c/i s/i ESPERADOS Tabla de !; Resid. Ajust. 
vale. >7.5 >7.5 ¡; C/i s/i c/i s/i e/ i s/i 

o-.os 9 33 42 21. 74 20.26 -15.88 32. 21 -4.04 4.04 
.os-.10 21 42 63 32.62 30.38 -18.49 27.20 -3.05 3,05 
.10-.1s 17 36 53 27.44 25.56 -16.28 24.66 -2.97 2.97 
.15-.30 30 66 96 49.70 46.30 -30.29 46.80 -4.29 4.29 
.30-.60 37 59 96 49. 70 46.30 -21.84 28.61 -2.77 2.77 
• 60-1. 5 40 38 78 40.38 37.62 -0.76 o. 77 -0.09 0.09 
l. 5-2. o 11 13 24 12. 43 11. 57 -2.68 3. 02 -0,59 n. s~ 
2.0-2.5 15 16 31 16.05 14.95 -2.03 2 .17 -0.38 0.3• 
2.5-3.0 19 14 33 17. 08 15.92 4.04 -3.59 0.68 -0.68 
3.0-4.0 49 17 66 34.17 31. 83 35.33 -21. 3 3 3.82 -3.82 
4.0-5.0 42 21 63 32. 62 30.38 21. 24 -15.51 2.47 -2.47 
s.o-6.o 35 14 49 25.37 23.63 22.53 -14. 66 2.84 -2.84 
6.0-7.0 41 7 48 24.85 23.15 41. 06 -16.74 4.81 -4.81 
7.0-8.0 24 5 29 15.01 13. 99 22.52 -10.29 3,40 -3.40 
8.0-9.o 15 o 15 7.77 7.23 19.75 o.oc 3.77 -3.77 
9.0-10. 4 o 4 2.07 l. 93 5. 27 o.oc 1.94 -1.94 

409 381 790 63.48 83.31 

!; total 146.79 
g. de lib. = 15 (16-1)><(2-l) 

101 



Tabla A6. comparación de estructura de tamaños, entre 
muestras densas y ralas en cantidad de individuos maduros, 
mediante una prueba de Q. La media (µ) corresponde a la 
cantidad de individuos maduros promedio en los cuadrantes 
muestreados. 

Inter- ESPERADOS Tabla de Q Resid. Ajust. 
va lo. <µ >µ l: <µ >µ <µ >µ <µ >µ 

o-.o5 36 13 49 26.78 22 .22 21. 31 -13.94 2.70 -2.70 
.05-.10 48 36 84 45.90 38.10 4.29 -4.08 0.48 -0.48 
.10-.15 45 24 69 37.71 31. 29 15.92 -12.74 l. 81 -1.81 
.15-.30 106 27 133 72.68 60.32 80.00 -43. 41 6.14 -6.14 
.30-.60 99 43 142 77 .60 64. 40 48.23 -34.74 3.83 -3.83 
• 60-1. o 56 21 77 42.08 34. 92 32.01 -21. 36 3.29 -3.29 
l. 0-1. 5 42 24 66 36.07 29.93 12.79 -10.60 l. 51 -1.51 
1.5-2.0 26 14 40 21.86 18 .14 9.02 -7.26 l. 34 -1. 34 
2.0-2.5 31 17 48 26.23 21. 77 10.36 -8. 41 l. 41 -1.41 
2.5-3.0 20 23 43 23.50 19. 50 -6. 45 7.59 -1. 09 l. 09 
3.0-4.0 41 75 116 63.39 52.61 -35.73 53 .19 -4.38 4.38 
4.0-5.0 34 77 111 60.66 50.34 -39.36 65.44 -5.32 5.32 
5.0-6.0 48 67 115 62. 84 52. 16 -25.87 33.56 -2 .92 2.92 
6.0-7.0 32 55 87 47. 54 39.46 -25.34 36.53 -3.47 3.47 
7.0-8.0 17 33 50 27.32 22.68 -16.13 24.76 -2.99 2.99 
8.0-9.0 5 18 23 12.57 10. 4 3 -9.22 19. 64 -3. 20 3.20 
9.0-10. 2 4 6 3.28 2.72 -1. 98 3. 08 -1.05 l. 05 

688 571 1259 73.85 87.26 

Q total 161.12 
g. de lib. = 16 (17-1)><(2-1) 
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Tabla A7. Valores de ~ 2 y nivel de significancia obtenidos 
al comparar las frecuencias observadas, de la distribución 
espacial que presenta u. tetetzo, contra una distribución 
esperada ünicamente por azar. 

categorías y Sitios ji2 Nivel de 
Significancia 

Total de individuos: 
-· 

Ambas pendientes 61a.2 p<0.001, 13 g.l. 
Pendiente norte 151.9 p<0.001; 6 g.l. 
Pendiente sur 424 .2 p<0.001, 13 g.l. 

Individuos <l m: 

Ambas pendientes J20B, O p<0.001, 11 q.l. 
Pendiente norte 1920. o p<0.001, 4 q.l. 
Pendiente sur 1233.0 p<0.001, 11 g.l. 

Individuos >l, <3 m: 

Ambas pendientes 207.l p(0.001, 3 ,g;l. 
Pendiente norte 34,7 p<o.001-; 2 g,l. 
Pendiente sur 179.B p<o,001; ·3 -g.l. 

Individuos >3 m: 

Ambas pendientes 394.2 p<0.'001; 5 q.l. 
Pendiente norte 56.4 p<0.001, 4 q;l. 
Pendiente sur 363 .a p<0.001, ·-s q.l. 
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